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PESIOME 


Kparko изложены различные варианты объединения внетропических районов Северного полушария, 
т.е. Палеарктики и Неарктики, в единый биогеографический регион («Бореальная область» или царство, 
«Арктогея», «Периарктическая область», «Триарктика» или «Голарктика»), предложенные зоологами и 60- 
таниками во второй половине ХЇХ — первой трети ХХ века. Более детально описана история появления 
концепции Голарктики (A. Heilprin 1883, 1887) и критическая дискуссия вокруг неё (А. Уоллес, T. Гилл). 
Проведённая нами количественная оценка распределения семейств амфибий по пяти зоогеографическим 
областям с использованием индекса Чекановского-Сёренсена на основе таксономии того времени (Wallace 
1876Ъ) свидетельствует в пользу правомочности выводов, сделанных А. Хейлприном, о большем сходстве 
Палеарктики и Неарктики между собой по сравнению с соседними регионами. Однако такой же анализ фау- 
нистического сходства тех же пяти областей на уровне семейств, родов, а также видов амфибий с учётом со- 
временной систематики доказывает самостоятельность батрахофаун Палеарктики и Неарктики, тем самым 
опровергая реальность Голарктики для амфибий. 
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ABSTRACT 


Various schemes, proposed by zoologists and botanists of the second half of the 19th century and the first third 
of the 20th century, to unite temperate parts of the Northern Hemisphere (the Palearctic and Nearctic realms) 
in a single biogeographic region under the names “the Boreal Region" or Realm, “the Arctogaean Region", “the 
Triarctic" or “the Holarctic", and “Periarctic region" are briefly outlined. The history of the concept of the Holarctic 
(A. Heilprin 1883, 1887) and of its critics by Alfred Wallace and Theodore Gill are described. Based on the list of 
amphibian families and their zoogeographic distribution provided by A. Wallace (1876b), our re-evaluation by 
means of the Czekanovsky-Sorensen Coefficient confirmed Heilprin's conclusion about larger similarity between 
the Palearctic and the Nearctic in comparison with their neighbouring zoogeographic regions. However, the same 
quantitative analysis of the distribution of amphibians (at the level of families, genera as well as species) in these 
five regions, based on modern taxonomy evidenced for significant distinctness of amphibian faunas of the Palearctic 
realm and the Nearctic realm and, thus, did not support the reality of the Holarctic for amphibians. 
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ВВЕДЕНИЕ 


16 июня 1857 г. английский юрист и зоолог Фи- 
липп Склэтер (Philip Lutley Sclater, 1829—1913), 
анализируя географическое распространение 
птиц мира, предложил разделить земную сушу на 
шесть «главных онтологических подразделений» 
(the primary ontological divisions; Sclater 1858: 132, 
курсив оригинала). В своей аргументации OH ис- 
пользовал списки «характерных» родов и число 
видов по регионам. Такой подход, основанный на 
цифровых данных, получил потом название коли- 
чественного или статистического. В нашей стра- 
не он был применён Н.А. Северцовым ([Severtsov] 
1855, 1873), который считается одним из основа- 
телей отечественной зоогеографии. 

Авифауну внетропических широт Северного 
полушария Ф. Склэтер распределил между дву- 
мя огромными зоогеографическими областями, 
которые получили названия «Палеарктическая 
область» (“Т. Palzearctic Region", или “Regio Palæ- 
arctica”) и «Неарктическая или Северо-Амери- 
канская область» (“У. Nearctic or North-American 
Region" или “Regio Nearctica"). Палеарктика охва- 
тывала «Африку севернее Атласских гор, Европу, 
Малую Азию, Персию и Азию вообще севернее 
Гималайского хребта, верхнюю часть Гималайско- 
го хребта?, северный Китай, Японию и Алеутские 
острова»; её приблизительная площадь оценива- 
лась в 14 миллионов квадратных миль (Sclater 
1858: 137). 

Неарктика включала «Гренландию и Северную 
Америку вниз до центральной Мексики» и имела 
площадь в 6.5 миллионов квадратных миль (там 
же: 142). Придерживаясь обычных тогда креаци- 
онистских взглядов, Ф. Склэтер относил Палеар- 
ктику вместе с Эфиопской и Индийской областя- 
ми к «Creatio Palzeogeana Sive Orbis antiqui», т.е. к 
Старому Свету, a Неарктику вместе c Неотропи- 
ческой областью — к «Creatio Neogeana Sive Orbis 
novi», т.е. к Новому Свету (Sclater 1858: 145).! 
Таким образом, OH географически чётко обособил 
внетропические части Северного полушария. 

Уже в июле того же года вышла статья англий- 
ского герпетолога Альберта Гюнтера (Günther 
1858), посвящённая раздельному анализу распро- 
странения змей и бесхвостых амфибий по регио- 
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нам, выделенным Ф. Склэтером, схему которого он 
полностью принял. Эту статью, в которой впервые 
перечислены эндемичные («characteristic forms»), 
а также общие с другими регионами роды, следует 
считать первой работой по глобальному зоогеогра- 
фическому районированию в герпетологии. 

Любопытную позицию занял Чарлз Дарвин 
в своём знаменитом «Происхождении видов» 
(Darwin 1859). С одной стороны, он подчеркнул 
важность обособления на Новый и Старый Свет, 
назвав это «одним из самых основных подраз- 
делений в географическом распространении ор- 
ганизмов» (цит. по: Дарвин [Darwin] 1939: 563). 
С другой стороны, великий натуралист указал на 
сходство («степень однообразия») растений и жи- 
вотных, обитающих в субарктическом и умерен- 
ном климате Северной Америки и Европы (там 
же. 578). Вместо центров творения он выдвинул 
гипотезу центров происхождения и расселения 
ВИДОВ. 

Во второй половине XIX столетия схема 
Ф. Склэтера получила широкое признание среди 
зоологов разных стран (например: Wallace 1876a, 
b, 1894; Северцов [Severtsov] 1877; Никольский 
[Nikolsky] 1909), хотя границы предложенных им 
«первичных подразделений» уточнялись, а само 
теоретическое обоснование зоогеографии было 
заменено на эволюционное. Предлагались также 
различные другие схемы разделения суши на 
главные фаунистические регионы числом от 4 до 
8 (см.: Wallace 1876a: 59—61) или даже до 27 (см. 
Murray 1866: 298). 

Тем не менее не все были согласны с отне- 
сением фаун внетропических широт Северного 
полушария к двум разным зоогеографическим 
областям. Британский зоолог Эдуард Блит 
(Edward Blyth, 1810—1873), работавший в Индии, 
предложил разделить мировую сушу на семь 
«зоологических областей» (Blyth 1871: 427). 
Выделенная им Бореальная область (The Boreal 
Region) объединила огромные территории Старо- 
го и Нового Света. На правах 7 подобластей в неё 
вошли Арктика, Северная, Центральная (включая 
Антильские острова) и частично Южная Америка 
(Анды, Патагония, Фолклендские острова), а так- 
же Евразия. На юге эта обширная область вклю- 
чала северо-запад Африки (к северу от Атласских 


‘Kak заметил позже А. Уоллес (Wallace 1876a: 59), такое деление хорошо соответствовало распространению BO- 


робьиных птиц, но не млекопитающих и рептилий. 
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гор), Египет, Переднюю Азию (Палестина, Сирия, 
Персия, северный Афганистан и Панджаб), Тибет, 
Западные Гималаи, средний Китай и, возможно, 
южную Японию. Насколько нам известно, идея 
такого странного гигантского географического 
конгломерата не нашла поддержки и осталась 
уделом историков науки. 

Через четыре года, исходя из особенностей 
глобального распространения рыб, американ- 
ский зоолог Теодор Гилл (Theodore Nicholas Gill, 
1837—1914) предложил выделять пять главных 
зоогеографических регионов (Gill 1875: 254): 
1) Арктогейский (Arctogeean), охватывающий 
Европу, северную Азию и Северную Америку; 2) 
Азиатский с тропическими частями «континен- 
та»; 3) Африканский, лежащий южнее и восточнее 
пустыни Сахара («Desert»); 4) Американский c 
тропическими и транстропическими частями, и 
5) Австралазийский (Australasian). Он также от- 
метил, что во внетропических частях Северного 
полушария (cistropical ог “arctogzean” hemisphere) 
имеется много общих семейств, родов и даже 
видов рыб, что объяснил их происхождением от 
общего предка. 

Через 12 лет американский геолог и пале- 
онтолог Анджело Хейлприн (Неїїргїп 1887: 57, 
1894: 57) предложил объединить Палеарктику и 
Неарктику в единую область — Голарктику, “the 
Holarctic realm” (Рис. 1), исходя из бедности 
и сходства фаун этих двух зоогеографических 
регионов (см. ниже). Однако и эта идея не полу- 
чила тогда поддержки, а её автор оказался почти 
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забытым. Несмотря на два издания его книги, 
ссылки на зоогеографические работы А. Хейл- 
прина встречаются очень редко (например, Лав- 
ренко и др. [Lavrenko et al.] 1953: 587; Дарлингтон 
[Darlington] 1966: 354). 

На рубеже столетий известный немецкий 300- 
лог Ганс Гадов (Hans Friedrich Gadow, 1855—1928) 
на основании распределения амфибий мира вы- 
делил так называемую Периарктическую область 
(Periarctic region), состоящую из трёх подобла- 
стей: Западной Палеарктики, Восточной Пале- 
арктики и Неарктики (Gadow 1901: 75). Вместе 
с Палеотропической областью (Palaeotropical 
region), включавшей Эфиопскую, Индийскую 
или Малайскую, Мальгашскую и Папуасскую по- 
добласти, она входила в Арктогею или «Северный 
Мир» (Arctogaea — North World), которому был 
противопоставлена Нотогея или «Южный Мир» 
(Notogaea — South World) с Австралийской и He- 
отропической областями. 

Лишь через 20 лет «Голарктическое флористи- 
ческое царство» или «Голарктика» (“Holarktisches 
Florenreich” или “Holarctis”) вновь появилось в 
книге немецкого ботаника Людвига Дильса (Diels 
1908: 137, Дильс [Diels] 1916: 116)? без какой-либо 
ссылки на А. Хейлприна. Эта книга оказала замет- 
ное влияние на биогеографов, хотя аргументация 
была простой и без каких-либо детальных доказа- 
тельств: 

«Умеренный и холодный пояса северного 
полушария обнаруживают столь тесную связь в 
своих флорах, что мы вынуждены соединить их 





Людвиг Дильс (Friedrich Ludwig Emil Diels, 24 сентября 1874 — 30 ноября 1945) — известный немецкий ботаник 
и путешественник, автор многих монографий и работ по систематике и географии растений, по флоре и раститель- 
ности, ученик выдающегося ботаника Адольфа Энглера (Heinrich Gustav Adolph Engler, 1844—1930). Родился в 
Гамбурге, вырос и учился в Берлине, где его отец, лингвист и религиевед, преподавал в университете и был секре- 
тарём Академии наук. Изучал в Берлине ботанику (под руководством А. Энглера) и географию. В 1896 защитил 
докторскую диссертацию по растительности Новой Зеландии и стал ассистентом Энглера. В 1900—1902 вместе с 
ботаником Эмилем Притцелем (Emil Pritzel) совершил путешествие по Южной Африке, Австралии, Новой 3e- 
ландии и Яве. В 1906 вместе с новой женой переехал в Марбург, где работал ассистентом в университете (с 1908). 
В 1908 выпустил руководство по географии растений. В 1914 вернулся в Берлин на должность заместителя ди- 
ректора Ботанического сада и музея в Далеме. Из-за повреждения челюсти в Альпах был освобождён от военной 
службы. После ухода А. Энглера на пенсию (1921) стал профессором Берлинского университета и заместителем 
директора Берлинского музея и ботанического сада. В 1928 назначен генеральным директором. В последующие 
годы избирался членом-корреспондентом многих научных обществ в Европе, Австралии, Новой Зеландии и США. 
В 1930 был награждён званием почётного доктора наук на Международном ботаническом конгрессе в Кембридже. В 
1931 — член Берлин-Брандербургской академии наук. В 1933 обследовал Эквадор и читал лекции в США, вернулся 
в Германию. Не был сторонником нацистской партии и идеологии, но как директор подчинялся требованиям вре- 
мени. Собранный Дильсом гербарий был уничтожен во время бомбёжки в марте 1943. Сам пожилой ботаник умер 
через два года, когда вверенный ему Ботанический сад с оранжереями находился в весьма печальном состоянии. 
Похоронен в саду рядом со своим учителем А. Энглером. 
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—— Holarctic Realm 

— Neotropical Realm 

— Ethiopian Realm 

— Oriental Realm 

~— Australian Realm 

— Polynesian Realm 

Transition Tracts 

| The Sub-regions are numbered 1,2, etc. 








HEILPRIN’S DISTRIBUTION OF ANIMALS. 





Л.Я. Боркин и С.Н. Литвинчук 


ZOOGEOGRAPHICAL REGIONS 


Page 55 


Рис. 1. Зоогеографическое деление суши (Heilprin 1887, 1894). Голарктика занимает северные провинции № 1—6. Штриховкой 


показаны так называемые переходные зоны между регионами. 


Fig. 1. Zoogeograhic regions of the land (Heilprin 1887, 1894). The Holarctic consists of subdivisions 1—6 in the northern hemisphere. 


в одно единое, по пространству самое большое 
из всех флористических царств земного шара. 
Раньше было уже указано, что основания этого 
сходства отчасти объясняются генезисом флор и 
что мы имеем здесь с раньше установившимися 
отношениями, сложившимися уже в третичную 
эпоху» (Diels 1908: 137, Дильс [Diels] 1916: 116). 
Ещё через 20 лет вышла монография «Die 
Holarktis» немецкого энтомолога В.Ф. Рейнига 
(Reinig 1937), в которой также не было упомина- 
ния А. Хейлприна, но цитировалось 3-е немецкое 
издание А. Дильса 1929 г. Надо заметить, что 
В.Ф. Рейниг был хорошо знаком советским зооло- 
гам, так как принимал активное участие в совмест- 
ной немецко-советской экспедиции по изучению 
Памира 1928 г. По её итогам он написал книгу 
по зоогеографии этого высокогорного региона 
(Reinig 1932). Поэтому можно предполагать, что 





поддержка В.Ф. Рейнигом идеи Голарктики могла 
оказать определённое влияние на её распростране- 
ние среди советских зоологов и биогеографов. 

В своей монографии «Голарктика» В.Ф. Рей- 
ниг уделил очень много внимания анализу раз- 
личного рода разрывов (дизъюнкций) ареалов 
между близкородственными видами среди живот- 
ных и растений запада и востока Евразии, а так- 
же Северной Америки, влиянию оледенений на 
циркумполярную фауну и флору, расположению 
лесных рефугиумов и послеледниковому расселе- 
нию фаун. 

В результате В.Ф. Рейниг (Reinig 1932: 110) 
разделил Голарктику с севера на юг на три зоны, 
которые, по его мнению, чётко различаются воз- 
растом, a также взаимоотношениями. Самую 
северную зону образует тундра, возникновение 
которой он предположительно отнёс к плио- 


ЗПозже на примере амфибий было показано (Боркин 1984), что европейско-дальневосточные разрывы в распро- 
странении близкородственных видов животных нельзя объяснять только влиянием событий ледникового периода. 
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Fig. 18. Chorologische Gliederung der holarktischen Region. 


Region: Holarktis. 


І + Та: europáisch-vorderasiatisches Gebiet (mediterrane Wald- 
und Steppenprovinz + mitteleuropiische Waldprovinz). 


II + Ila: mandschurisch-sibirisches Gebiet (chinesische Wald- und 


1, Subregion: Holarktisches Waldgebiet . 


Steppenprovinz + sibirische Waldprovinz). 


IV: amerikanisch-pazifisches Gebiet. 


VI + VIa: neuenglisch-kanadisches Gebiet (atlantische Waldpro- 


vinz + kanadische Waldprovinz). 


Ша + ШЬ: innerasiatisches Gebiet (turanische Steppenprovinz 


2. Subregion: Holarktisches Steppengebiet 


+ tibetanische Steppenprovinz). 


V: sonorisches Gebiet. 


3. Subregion: Holarktische Tundra (VII). 


Рис. 2. Голарктика и её подразделения I-VII (Reinig 1937). 
Fig. 2. The Holarctic and its divisions I- VII (Reinig 1937). 


цену. За ней следует зона послеледниковых об- 
ластей заселения (“die Zone der postglazialen 
Invasionsgebiete”). Ещё дальше на юг расположе- 
на зона ледниковых рефугиальных фаун (“die Zone 
der glazialen Refugialfaunen”), которая является 
наиболее древней из всех трёх зон. Однако Ha 
опубликованной им схеме (Рис. 2) хорологиче- 
ское членение Голарктики выглядело несколько 
иначе. Регион был разделён В.Ф. Рейнигом на 
три субрегиона: Голарктическая лесная область, 
Голарктическая степная область и Голарктиче- 
ская тундра. 

Самое удивительное, что в своей книге 
В.Ф. Рейниг не привёл каких-либо фактических 
данных и серьёзных доводов в пользу объедине- 


ния Палеарктики и Неарктики в единый регион 
«Голарктика» (если не считать разрывов ареалов). 
Лишь в заключительной главе он отметил «<...> 
внутреннюю флористическую и фаунистическую 
связь трёх континентов Северного полушария» 
(Reinig 1932: 107). Близкое родство этих флор и 
фаун было объяснено заселением территории ны- 
нешней Голарктики в третичное время из древней 
Ангариды (“des alten Angarakontinents"). 
Последовавшие затем оледенения He только 
оттеснили флору и фауну лесов и степей в более 
южные рефугиумы, но и привели к перемеши- 
ванию лесных форм Старого и Нового Света 
благодаря миграции через Берингов мост. При- 
знавая, что последнее не относится к степной и 
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пустынной фауне и флоре, В.Ф. Рейниг, тем не 
менее, был убеждён, что фауны и флоры Европы, 
северной и умеренной Азии, а также Северной 
Америки должны быть объединены в один зооге- 
ографический («tiergeographischen») регион, т.е. в 
Толарктику. 

С середины 1930-х годов ситуация в отно- 
шении Толарктики заметно изменилась. Часть 
авторов (Семёнов-Тян- Шанский [Semeonov- 
Tian-Shansky] 1936; Пузанов [Puzanov] 1938: 225; 
Штегман [Stegmann] 1938; Белышев [Belyshev] 
1960; Старобогатов [Starobogatov] 1964, 1970; 
Дарлингтон [Darlington] 1966: 355; Емелья- 
нов [Emelyanov] 1974; Udvardy 1975; Лопатин 
[Lopatin] 1989: 241; Olson et al. 2001: 934) продол- 
жала признавать самостоятельность Палеаркти- 
ки и Неарктики, несмотря на различия в своих 
подходах. 

Однако параллельно Толарктика стала фигу- 
рировать в работах как ботаников, так и зоологов 
(например, Гептнер [Heptner] 1936: 452, 1939: 783; 
Берг [Berg] 1949: 1235; Бобринский и Гладков 
[Bobrinsky and Gladkov] 1961: 69; de Lattin 1967: 
283; Толмачев [Tolmachev] 1974: 233; Ярошенко 
[Yaroshenko] 1975: 88; Леме [Lemée] 1976: 40; 
Тахтаджян [Takhtajan] 1978: 27; Bánárescu and 
Boscaiu 1978; Воронов и др. [Voronov et al.] 1985: 
15; Крыжановский [Kryzhanovsky] 2002; Камелин 
[Kamelin] 2007: 303; Ивантер [Ivanter] 2012: 355), 
хотя отмечалось, что в зоогеографии это — спор- 
ная область, отрицаемая или понимаемая зооло- 
гами по-разному (Толенкин [Golenkin] 1930: 399; 
Лавренко и др. [Lavrenko et al.] 1953: 587).4 

Такой же процесс разделения на сторонников и 
противников Голарктики происходил и среди гер- 
петологов. Некоторые выступили в пользу общей 
«голарктической» герпетофауны (Schmidt 1946). 
Однако большинство всё же продолжало призна- 
вать самостоятельность герпетофаун Палеаркти- 
ки и Неарктики (Shcherbak 1982; Бобров [Bobrov] 
1997, 1998; Боркин [Borkin] 1998; Borkin 1998, 
1999: 357; Buckley and Jetz 2007: 1170; Anthony et 
al. 2008; Kreft and Jetz 2010: 2047; Munguia et al. 
2012: 8; Proches and Ramdhani 2012: 263; Боркин 
и Литвинчук [Borkin and Litvinchuk] 2012, 2013; 
Holt et al. 2013: 75). 
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В современной литературе «Голарктику» не- 
редко используют как удобный термин при рас- 
смотрении проблем палеогеографии (например, 
San Martin et al. 2001; Brikiatis 2014: 1037) или 
филогенетических отношений между животны- 
ми, обитающими в Северном полушарии (Hedges 
1986; Hua et al. 2009). 


Откуда взялся термин «Голарктика»? 


В известной нам литературе по истории био- 
географии нет однозначного объяснения, когда, 
как и почему возникло мнение о необходимости 
объединения внетропических фаун или флор 
Северного полушария в один так называемый 
«главный регион» (primary region or realm в лите- 
ратуре XIX века) или биогеографический регион 
высшего уровня (царство или область в зависи- 
мости от схем различных более поздних авторов). 
В многочисленных статьях и сводках по биогео- 
графии термин «Голарктика» (the Holarctic) вос- 
принимался как данность. 

В энциклопедической статье известного гео- 
ботаника Е.М. Лавренко с соавторами ([Lavrenko 
et al.] 1953: 587) сообщалось: 

«B 1882 амер. зоолог А. Гейлприн», учитывая 
наличие сходства Палеарктической (Палеаркти- 
ка), охватывающей Европу, Сев. Африку и Сев. 
Азию, и Неарктической (Неарктика), включаю- 
щей всю Сев. Америку до Мексиканского нагорья, 
зоогеографич. областей, установленных П. Скле- 
тером (1875) и А. Уоллесом (1876), предложил 
объединить их в одну область, назвав её Голаркти- 
ческой. Предложение Гейлприна было поддержа- 
но рядом зоогеографов: Н. Ньютоном (1893), Т. 
Арльдтом (1907), В. Рейнигом (1937) и np.» 

В книге ботаника А.Л. Тахтаджяна ([Takhtajan] 
1978: 27, сноска) можно найти несколько иное 
краткое указание на истоки этой концепции: 

«Название «Голарктическое царство» («Hol- 
arktisches Florenreich») ввёл Дильс (Diels, 1908), 
который заимствовал ero y зоогеографа Хейль- 
прина (Heilprin, 1887), объединившего под этим 
названием Неарктическую и Палеарктическую 
фаунистические области. В системе Энглера это 


4B старой литературе крупные регионы Земли называли областями, однако в последние десятилетия как зооло- 
ги, так и особенно ботаники часто обозначают их как царства (Голарктическое царство, Нетропическое царство и 
т.д.). В данной статье мы придерживаемся консервативной позиции. 


Зоогеография Северного полушария и амфибии 


царство называется «Nórdliches extratropisches 
oder boreales Florenreich»». 

Последнее немецкое название переводится как 
«Северное внетропическое или бореальное рас- 
тительное царство». Однако, как показали наши 
изыскания, сведения А.Л. Тахтаджяна верны 
лишь частично. 

В предисловии к своей сводке, датированном 
октябрём 1886 r., Анджело Хейлприн?° (Heilprin 
1887: УШ, 1894: VIII) признался, что причины 
объединения двух регионов Палеарктики и Не- 
арктики в один первичный регион он впервые 
изложил в своей статье в декабре 1882 r., a само 
название <the Holarctic> использовано им в со- 
ответствии с предложением Алфреда Ньютона 
(Alfred Newton, 1829—1907), британского профес- 
сора из Кембриджа. Однако это объединение вы- 
звало возражения со стороны А. Уоллеса и проф. 
T. Гилла в журнале «Nature». 

Действительно, в начале 1883 r5 была ony- 
бликована забытая нынче статья А. Хейлприна 
«О значении “Неарктики” как одной из главных 
зоологических областей», в которой тот детально 
проанализировал состав фауны наземных позво- 
ночных Северной Америки в сопоставлении с со- 
седними регионами (Heilprin 1883a). Его доклад 
был представлен 26 декабря 1882 г. на заседании 
Филадельфийской академии естественных наук 
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под председательством её президента профес- 
сора Джозефа Лейди (Joseph Leidy, 1823—1891), 
который считается основателем палеонтологии 
позвоночных в Северной Америке и которому, 
кстати, потом А. Хейлприн и посвятил свою книгу 
по зоогеографии (Heilprin 1887, 1894). 

В начале статьи A. Хейлприн (Heilprin 1883a: 
316) отметил, что среди общепринятых шести 
зоогеографических регионов мира, предложен- 
ных Ф. Склэтером и поддержанных А. Уоллесом, 
статус Неарктики уже вызывал различные толко- 
вания среди зоологов. Он сослался на то, что сам 
же А. Уоллес (Wallace 1876a: 66) поставил вопрос 
о том, должна ли Неарктика рассматриваться: а) 
как самостоятельный регион или же б) лишь как 
часть Палеарктического или Неотропического 
региона. 

По признанию Уоллеса, профессор Томас Гек- 
сли (Thomas Henry Huxley, 1825-1895) и Эдуард 
Блит высказались в пользу самостоятельности 
Неарктики, тогда как шотландский натуралист 
Эндрю Муррей (Andrew Dickson Murray, 1812- 
1878), изучавший млекопитающих и насекомых, 
и орнитолог А. Ньютон склонялись ко второму 
варианту. Сам А. Уоллес (Wallace 1876a: 66) по- 
лагал, что Неарктика в целом является таким же 
хорошо выраженным регионом, как и Палеар- 
ктика. 





Анджело Хейлприн (Angelo Heilprin, 31 марта 1853 — 17 июля 1907) – американский геолог, палеонтолог, путе- 
шественник-альпинист и художник. Родился в венгерской части Австро-Венгрии. В 1856 семья, сочувствовавшая 
борьбе за независимость от Австрии, эмигрировала в США. Через 20 лет вернулся в Европу для завершения обра- 
зования. Учился в геологических школах Лондона, Вены, Флоренции и Женевы. Посетил родственников в Венгрии 
и Польше, обследовал Карпаты. В 1880 стал профессором палеонтологии беспозвоночных и геологии в Академии 
естественных наук в Филадельфии (по 1900), с 1883 по 1892 – там же куратор музея. В 1885—1890 был также про- 
фессором геологии Вагнеровского свободного института науки в Филадельфии. Кроме того, член Американского 
философского общества, первый президент Географического общества Филадельфии, член-основатель Американ- 
ского горного клуба (1902). Посетил Аляску, Флориду, Бермудские острова, где подтвердил идею Ч. Дарвина о 
происхождении коралловых рифов, Мексику, где изучал вулканы. В 1891 участвовал в экспедиции Роберта Пири в 
Гренландию, доказавшей, что это – остров. В 1902 первым обследовал кратер вулкана Пеле на острове Мартиника, 
сделав уникальные фотографии после катастрофического извержения, уничтожившего город. Автор многих книг и 
статей по геологии, географии, палеонтологии и зоологии, эволюционист. 


На обороте титульной страницы тома за 1882 год указано, что страницы 315—330 были представлены в Ha- 
печатанном виде (“printed copies”) на заседании Филадельфийской академии 6 февраля 1883 (“February 6, 1883”), a 
страницы 331—346 30 января (“January 30, 1883”) соответственно. Возможно, последнее следует воспринимать как 
описку. 


7B своей капитальной сводке по географическому распространению млекопитающих Эндрю Муррей (Murray 
1866: 304) разбил сушу на 4 главных провинции примерно равной величины (<four great primary provinces of nearly 
equal value>). Это — 1) Европейско-Азиатская, примерно соответствующая Палеарктике, со Скандинавским, Сре- 
диземноморским и Монгольским округами (districts); 2) Африкано-Индийская, включая Африку южнее Сахары и 
Индо-Малайский округ; 3) Австралийская, включая Австралию, Новую Гвинею и Полинезию, а также 4) Амери- 
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Не будучи специалистом по зоологии по- 
звоночных, А. Хейлприн всё же решился вновь 
изучить поставленные А. Уоллесом вопросы о 
статусе Неарктики. Для этого он обратился к 
статистическому анализу региональных фаун 
на уровне семейств, родов и видов, используя 
данные, приведённые в сводке Уоллеса (Wallace 
1876a, b). Наиболее подробно А. Хейлприн рас- 
смотрел списки фаун млекопитающих. Оказалось, 
что на уровне семейств Неарктика практически 
равноудалена от Палеарктики и Неотропической 
области (Heilprin 1883a: 318), однако на уровне 
родов она значительно теснее связана с евразиат- 
ской фауной, т.е. с Палеарктикой (Heilprin 1883a: 
320). Проанализировав объём неэндемичных, но 
характерных родов по числу их видов, А. Хейл- 
прин (Heilprin 1883a: 326-327) привёл список из 
30 видов, общих (или практически не различи- 
мых) для Неарктики и Палеарктики (4 вида под 
вопросом). 

А. Хейлприн (Heilprin 1883a: 323) отметил 
также обеднённый характер териофаун Палеар- 
ктики и Неарктики и малое число эндемиков по 
сравнению с другими главными регионами суши. 
Однако если их объединить, то единый регион 
получает большую выраженность по своему со- 
ставу, особенно с учётом характерных таксонов, и 
будет вполне соответствовать статистическим ха- 
рактеристикам Неотропического, Ориентального, 
Австралийского и Эфиопского регионов. 

Таким же образом, хотя и более сжато, им были 
рассмотрены фауны хвостатых и бесхвостых ам- 
фибий, змей, ящериц и черепах. Данные по этим 
группам, на наш взгляд, были менее убедительны, 
хотя сам А. Хейлприн (Heilprin 1883a: 333—334) 
толковал их в пользу объединения Палеарктики 
и Неарктики. 

В итоге on (Heilprin 1883a: 334) пришёл к вы- 
воду, что наземная фауна позвоночных Неарктики 
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явно принадлежит к типу фауны Старого Света, 
а не к Неотропическому региону и неразрывно 
связана с Палеарктикой. На основе этого он пред- 
ложил объединить Неарктику с Палеарктикой в 
единый регион, для которого предложил название 
Триарктика (“the Triarctic”, р. 334, footnote), mo- 
скольку три «континента» омываются Ледовитым 
океаном (the Arctic Ѕеа). Важно заметить, что для 
большей характерности Неарктики, А. Хейлприн 
предложил причислять фауны Соноры и Нижней 
Калифорнии, а также Техаса и Флориды к Неот- 
ропическому региону. 

По мнению A. Хейлприна (Heilprin 1883a: 
334), тяготение к Палеарктике демонстрирует 
также фауна наземных и пресноводных моллю- 
сков Северной Америки, многие характерные 
роды которых очень скудно представлены в Не- 
отропическом регионе. То же относится и к фауне 
бабочек, хотя представительство неотропических 
форм на юге США хорошо выражено. 

Возражения против объединения Неарктики 
с Палеарктикой в единый регион Триарктику не 
заставили себя долго ждать. Уже 22 апреля 1883 г. 
в еженедельном журнале «Nature», выходящем B 
Лондонеи Нью-Йорке, против идеи А. Хейлприна 
категорически выступил А. Уоллес (Wallace 1883). 
Он отметил, что «наилучшее деление» суши на 
зоологические регионы не может решаться с од- 
ной только позиции и что для этого необходимо 
учитывать разные соображения, в частности осо- 
бенность (peculiarity), связанную с отсутствием 
широко распространённых групп (отрицательная 
черта фауны), а также географическую индивиду- 
альность (geographical individuality) фауны. От- 
сутствие в Новом Свете многих семейств и родов 
млекопитающих, а также отсутствие или редкость 
важных семейств, как и отсутствие широко рас- 
пространённых родов птиц, характерных для 
Старого Света, должны иметь большой вес (great 


канская провинция, состоящая из Северной и Южной Америк. Помимо этого, монография интересна обзором пре- 
дыдущих схем глобального районирования и тем, что её автор был приверженцем теории Чарлза Дарвина. В статье 
по распространению жесткокрылых насекомых OH (Murray 1873: 7 и 71) выделил три главных региона («stirps»): 1) 
Индо-Австралийский, 2) Бразильский и 3) серию из 8 «microtypical stirps», включая Европу, Азию, северо-восток 
Америки, северо-запад Америки, Чили, Австралию, Новую Зеландию и Полинезию. Э. Муррей (Murray 1873: 34) 
также полагал, что Северная Америка не имеет своей особой фауны и флоры и представляет собою смесь микро- 
типовых и Бразильской stirpes. Третий регион, включающий такие разнородные «microtypical stirps» как Европа и 
Австралия, по словам самого Муррея, вызвал удивление y его коллег. 

8Довольно частая ошибка (см. также: Reinig 1937: 107), нередко повторяющаяся и в наши дни: правильнее было 
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континент Евразию! 
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weight) для решения вопроса о самостоятельно- 
сти (или нет) региона. 

Теографическая индивидуальность Неарктики 
и Палеарктики, по мнению A. Уоллеса (Wallace 
1883), также не менее важна. Что же касается 
выравнивания фаун по количественным показа- 
телям, за что ратовал А. Хейлприн, то в любом 
случае какой-либо зоогеографический район 
всегда будет выделяться своей специфичностью 
по тем или иным группам животных. Меньшая 
выраженность специфических групп в умерен- 
ных и холодных частях суши (по сравнению с 
тропиками) вызвана болыпой экстремальностью 
климата, что не позволило сохраниться многим 
древним и специализированным животным, в 
отличие от более однородных тёплых районов. 
С учётом этого обстоятельства индивидуаль- 
ность Неарктики (“Меоагсїїс”) и Палеарктики 
(“Palzearctic”) хорошо заметна. Поэтому вряд ли 
стоит объединять их под «несколько неуклюжим 
термином» Триарктика (Wallace 1883: 482). 

В своём ответе A. Хейлприн (Heilprin 1883b), 
соглашаясь с мнением A. Уоллеса о важности 
учёта отрицательных черт фаун, подчеркнул He 
меньшую важность позитивных черт, т.е. наличие 
тех или иных групп. Он также указал, что при 
объединении Неарктики и Палеарктики в единую 
Триарктику последняя получает более чёткую 
выраженность как по негативным, так и по пози- 
тивным чертам, сравнимую с другими главными 
регионами суши. Кроме того, если оперировать 
только отрицательными чертами фауны, то запад 
Палеарктики (Европа) заметно отличается от 
остальной её части. Одновременно А. Хейлприн 
сообщил, что проф. Алфред Ньютон, изучавший 
птиц, пришёл к тем же выводам, что и он сам, 
но предложил вместо названия «Триарктика» 
использовать <Holarctic>, с чем А. Хейлприн 
(Heilprin 18836) согласился. Так в литературе 
впервые появился этот термин. 

В июне 1883 г. с критикой выступил Теодор 
Гилл (СШ 1883: 124), который, помимо рыб, из- 
учал также млекопитающих и моллюсков. При- 
знав А. Хейлприна хорошо информированным и 
искусным диалектиком (а skilful dialectician), a 
также, пересчитав его данные по млекопитающим, 
но без учёта морских видов, Т. Гилл пришёл к вы- 
воду о заметных различиях между наземными те- 





Статья была напечатана 15 января 1884 г. 
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риофаунами Неарктики и Палеарктики, которые 
вполне сопоставимы с различиями между послед- 
ней и «Индийским регионом» (= Ориентальная 
или Индо-Малайская область). 

Он напомнил о своей идее (Gill 1875: 255) объ- 
единения Неарктики, Палеарктики и Индийского 
региона в более крупный биогеографический 
блок Ценогея (“Caenogeea”) в противовес Эогее 
(*Eogzea"), объединяющей Африку, Южную Аме- 
рику и Австралию. Однако Т. Гилл почему-то не 
упомянул о своём «Арктогейском регионе», ох- 
ватывающем Европу, северную Азию и Северную 
Америку, который вполне можно рассматривать 
как предтечу Голарктики. 

Он также выразил сомнение в возможности 
выявлять ранговую границу между зоогеогра- 
фической областью или подобластью на основе 
только количественных (процентных) данных. 
В своей заметке Теодор Гилл (СШ 1883: 124) ис- 
пользовал термины «the Arctamerican region» 
как синоним Неарктики и «Holarctic region» как 
синоним «Tpuapkruku» А. Хейлприна. 

К критике А. Уоллеса и Т. Гилла А. Хейлприн 
вернулся вновь 20 ноября 1883 г. на заседании 
Академии естественных наук Филадельфии 
(Heilprin 1884)? В статье были перепечатаны 
заметки указанных оппонентов, а также его уже 
опубликованный ответ А. Уоллесу. Возражая 
Т. Гиллу в отношении количественных данных, 
А. Хейлприн указал, что использовать их для 
различения ранга области или подобласти надо 
главным образом на основе здравого смысла. На- 
пример, если специфика некоей фауны выражает- 
ся в 90%, то та значительно сильнее отличается от 
других, нежели в случае 64%. 

Он (Heilprin 1884: 275) также указал на не- 
которые ошибки у «выдающегося натуралиста 
из Вашингтона» в отношении списка млекопи- 
тающих Неарктики. По мнению А. Хейлприна, 
изъятие из анализа морских видов не влияет на 
полученные им выводы, так как разница между 
териофаунами с ними или без них составляет все- 
го лишь от 2% до 5%. В заключение он отметил, 
что аргументы Уоллеса и Гилла не изменили его 
мнения о необходимости объединения Палеар- 
ктики и Неарктики в единую зоогеографическую 
область. Тем не менее в том же году А. Уоллес 
(Wallace 1894: 613) вновь высказался против объ- 
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единения Неарктики и Палеарктики в единую 
область. 

Несмотря на свою давность, указанная дискус- 
сия остаётся интересной ещё и тем, что в её ходе 
были поставлены важные теоретические вопросы 
зоогеографии, актуальные до сих пор. 

Приведённый исторический экскурс показы- 
BaeT, что термин «Голарктика» не принадлежит 
палеонтологу А. Хейлприну, как полагали ранее 
(Дарлингтон [Darlington] 1966: 354; [Takhtajan] 
Тахтаджян 1978: 27), a лежащая в основе концеп- 
ция была построена им на базе количественного 
сопоставления данных по фауне наземных позво- 
ночных (млекопитающие, амфибии и рептилии). 
'Тем не менее она сразу же вызвала возражения у 
известных зоологов того времени. Поэтому уди- 
вительно, что в современных сводках концепция 
Голарктики принимается как общепринятая, без 
оценки реального сходства или различий между 
фаунами Палеарктики или Неарктики. 

Как известно, разные группы животных могут 
демонстрировать различные варианты географи- 
ческого распространения (Günther 1858; Wallace 
18762, b, 1894; Гептнер [Heptner] 1936; Берг [Berg] 
1949; Белышев [Belyshev] 1960, 1985; Старобога- 
тов [Starobogatov] 1964; [Darlington] Дарлингтон 
1966; Рустамов [Rustamov] 1968; Bánárescu and 
Boscaiu 1978; Borkin 1999; Боркин и Литвинчук 
[Borkin and Litvinchuk] 2013). 

B данной статье мы анализируем концепцию 
Голарктики, используя фауну амфибий Север- 
ного полушария, поскольку она также была 
рассмотрена А. Хейлприным, а мы являемся 
специалистами именно по данной группе живот- 
ных (Боркин [Borkin] 1998; Borkin 1998, 1999; 
Боркин и Литвинчук [Borkin and Litvinchuk] 
2012, 2013). 


МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 


Для оценки самостоятельности (или нет) 
Палеарктики и Неарктики мы применили тот же 
метод, что и А. Хейлприн в отношении главным 
образом млекопитающих, т.е. количественный 
анализ сходства (различия) фаун на разных так- 
сономических уровнях. Однако, помимо подчёта 
числа общих для регионов таксонов и процентных 
долей эндемиков, нами был также использован 
индекс Чекановского-Сёренсена (Czekanowski— 
Sørensen coefficient): 


Л.Я. Боркин и С.Н. Литвинчук 


1 = 2а / (n, + п,), 
где а — число вариантов, общих для обоих срав- 
ниваемых списков, п, — число вариантов в 1-м 
списке и 72, — число вариантов BO 2-м списке (при 
сравнении двух списков). Эту формулу представ- 
ляют также в более развёрнутом виде: 
Іс; = 2а / (2a + b +c), 

где а — число вариантов, общих для обоих сравни- 
ваемых списков, b — число вариантов, имеющихся 
только в 1-м списке, и с — число вариантов, имею- 
щихся только во 2-м списке (при сравнении двух 
списков). 

Данный показатель известен также как индекс 
Дайса (Dice), индекс Уиттеккера (Whittaker), 
индекс совпадений (см. Хэйек 2003: 224), а также 
под другими названиями. В американской гер- 
петогеографической литературе он фигурирует 
как «фактор фаунистического сходства» (Faunal 
Resemblance Factor, Duellman 1979: 402) или 
«коэффициент биогеографического сходства» 
(Coefficient of  Biogeographical Resemblance, 
Duellman 1990), Ha что Hamu было указано ранее 
(Borkin 1999: 332). 

Индекс Чекановского-Сёренсена линейно 
зависит от различий сравниваемых фаунисти- 
ческих списков по числу видов, а также от отно- 
сительного числа общих видов в сравниваемых 
списках; он линейно связан с мерой абсолютного 
сходства (Песенко [Pesenko] 1982: 141). Поэтому 
этот индекс оценивается как наиболее адекват- 
ный при измерении сходства между списками по 
качественным данным (там же: 142). Следует от- 
метить, что, как и ряд других, индекс Чекановско- 
го-Сёренсена имеет диапазон от 0 до 1 и может 
быть выражен в процентах. 

В отличие от стандартных зоогеографических 
сводок, где обычно используют отдельные, вы- 
борочные примеры, мы проанализировали полные 
фауны амфибий по пяти зоогеографическим 
регионам, составив их списки на уровне родов, 
подсемейств и семейств (см. Приложение 1). Во 
многих случаях (пограничные зоны регионов) по 
литературным данным выяснялось распростране- 
ние тех или иных видов амфибий. 

Границы и состав фауны амфибий Палеаркти- 
ки описаны нами ранее (Боркин [Borkin] 1998; 
Borkin 1998, 1999) с дополнениями и некоторыми 
изменениями (Боркин и Литвинчук [Borkin and 
Litvinchuk] 2012, 2013). В последнем списке родо- 
вое название Strauchophryne Borkin et Litvinchuk, 
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2013 следует считать младшим синонимом 
Strauchbufo Fei, Ye et Jiang, 2012. 

Полезно отметить, что мы лично коллектиро- 
вали амфибий и/или знакомились с ландшафта- 
ми во многих районах Палеарктики. На севере 
Африки — это испанская Сеута (С.Л.), Тунис (оба 
автора) и Египет (С.Л.), на Ближнем Востоке — Из- 
раиль (С.Л.) и юг Йемена (Л.Б.), в Малой Азии — 
Турция (оба автора). Мы также посетили многие 
страны на западе, в центре и на востоке Европы: 
от Испании, Италии (С.Л.) и Балкан до Швеции 
и Финляндии (оба автора) и от Великобритании 
(Л.Б.) до Польши (оба автора) и Румынии (С.Л.). 
Более детально нами были изучены различные 
регионы России, как в европейской, так и в ази- 
атской её частях, а также все бывшие республики 
Советского Союза. 

В Центральной Азии мы оба работали в Мон- 
голии, побывали в китайском Синьцзяне (Л.Б.). 
На востоке Китая мы также проехали от реки 
Амур (город Хэйхэ) в Маньчжурии на севере до 
Пекина и or Шанхая до rop Хуаншань (провинция 
Аньхой, Л.Б.); оба в разное время посетили Сино- 
Тибетские горы (провинция Сычуань) на юго- 
западе, а также северный склон хребта Циньлин 
(провинция Шэньси, С.Л.). Кроме roro, в зоогео- 
графическом плане были полезны наши экспеди- 
ции по Западным Гималаям и на западной окраи- 
не Тибета (северо-запад Индии, штаты Джамму и 
Кашмир и Химачал-Прадеш; оба автора). 

В американской герпетологической литера- 
туре можно найти два варианта южной границы 
Неарктики, принципиальные различия между ко- 
торыми касаются зоогеографической демаркации 
юга полуострова Флорида на востоке и самого юга 
полуострова Калифорния на западе континента. 

I. В первом варианте (Duellman 1999, fig. 1:1; 
Duellman and Sweet 1999) Неарктика включает Ка- 
наду, полностью США и север Мексики, точнее — 
весь полуостров Калифорния (Baja California), 
пустыни Сонора и Чиуауа (Chihuahua), а также 
прибрежную равнину Тамаулипас (Tamaulipas). 
Близкие схемы можно найти и в отечественных 
сводках зоогеографов (cM., например, Пузанов 
[Puzanov] 1938: 156; Бобринский и Гладков 
[Bobrinsky and Gladkov] 1961: 64). 

II. В другом варианте (Church et al. 2008: 85) 
юг Флориды и южную оконечность полуострова 
Калифорния относят к Неотропической области. 
Иногда к последней добавляют также крайний юг 
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Техаса (Bolaños et al. 2008: 92). Этот вариант TaK- 
же нередко встречается в сводках биогеографов 
(например, Леме [Lemée] 1976: 41; Крыжановский 
[Kryzhanovsky] 2002, вклейка 1). 

Физиографически полуостровная Флорида 
входит в состав так называемого «естественного» 
региона на востоке Северной Америки, именуемо- 
ro Атлантической прибрежной равниной (Atlantic 
Coastal Plain), которую относят к Неарктике 
(Duellman and Sweet 1999: 50, fig. 2:8). Ha полу- 
острове Флорида обитают 14 нативных видов 
хвостатых и бесхвостых амфибий, южные грани- 
цы распространения которых проходят здесь по- 
разному (см.: Duellman and Sweet 1999, table 2:9, 
fig. 2:18 и 2:20). 

Субтропический Тамаулипасский регион 
(Tamaulipan Region), охватывающий прибрежный 
северо-восток Мексики и примыкающий юго-за- 
падный Техас (Duellman and Sweet 1999, fig. 2:7), 
насчитывает 21 вид хвостатых и бесхвостых амфи- 
бий, относящихся ареалогически преимуществен- 
но к Неарктике, но частично и к Неотропической 
области. Этот регион образует самую южную часть 
Атлантической прибрежной равнины (Duellman 
and Sweet 1999: 51 и 74, table 2:9). 

В Неарктике нам (Л.Б.) удалось лично озна- 
комиться с элементами герпетофауны и ланд- 
шафтами тихоокеанского побережья США (от 
Сан-Франциско до Сиэтла), юга Канады (от Ван- 
кувера до Монреаля), среднего запада (от Канзаса 
до Мичигана) и атлантического побережья США 
(Вашингтон — Нью-Йорк). Можно заметить, что 
некоторые ландшафты Северной Америки внеш- 
не весьма напоминают таковые в Евразии, хотя в 
них обитают разные амфибии. 

Для лучшего понимания степени сходства 
(различий) между фаунами амфибий Палеаркти- 
ки и Неарктики мы также оценивали их сходство 
с батрахофаунами соседних зоогеографических 
регионов. Это — Афротропическая (= Эфиоп- 
ская) область, которая включает Мадагаскар и 
Сейшельские острова, Ориентальная (= Индо- 
Малайская) и Неотропическая области. В этих 
регионах мы проводили полевые исследования 
на Сейшельских островах (Л.Б.), а также на за- 
паде Индии (штаты Раджастхан и Гуджарат, оба 
автора). 

В отношении фаунистического деления ми- 
ровой суши мы следовали консервативному 
подходу, в целом придерживаясь общепринятой 
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схемы Склэтера-Уоллеса из шести областей (см., 
например: Пузанов [Puzanov] 1938: 155; Дар- 
лингтон [Darlington] 1966: 12; Duellman 1999, fig. 
1:1). Обсуждение иных точек зрения Ha глобаль- 
ное районирование не входит в задачи данной 
статьи. Можно лишь отметить, что, например, 
Н.А. Бобринский и Н.А. Гладков ([Bobrinsky and 
Gladkov] 1961: 65) различали 8 зоогеографиче- 
ских областей, объединённых в 4 «суши», или 
«reu». Ещё более дробное членение на 4 царства 
(или доминиона) и 13 областей предложил энто- 
молог О.Л. Крыжановский ([Kryzhanovsky] 2002: 
21—22), который, по его словам, пытался синтези- 
ровать классическую схему Склэтера– Уоллеса c 
классификацией ботанико-географов (Тахтаджян 
[Takhtajan] 1978). 

Для уточнения принятого ныне таксономи- 
ческого положения ряда таксонов разного ранга 
мы использовали различные сводки и ревизии, а 
также ежегодно обновляемую электронную базу 
данных по мировой фауне амфибий (Frost 2014), 
в которой содержатся многочисленные ссылки по 
данной теме. 

Сведения о литературе по батрахофауне Па- 
леарктики можно найти в наших предыдущих 
публикациях (ВогКїп 1998, 1999; Боркин и Лит- 
винчук [Borkin and Litvinchuk] 2013). К списку 
батрахофауны этой зоогеографической области 
следует добавить три новых вида углозубов, опи- 
санных из Японии (Nishikawa and Matsui 2014). 
Изменения в таксономии Ha уровне родов, под- 
семейств и семейств отражены в Приложении 1. 

По систематике и филогении амфибий, оби- 
тающих в других зоогеографических регионах, в 
последнее десятилетие также было издано множе- 
ство важных работ. Помимо публикаций по всем 
трём отрядам амфибий (Frost et al. 2006; Roelants 
et al. 2007; Blackburn and Wake 2011; Che et al. 
2011; Pyron and Wiens 2011), актуальны работы 
по хвостатым амфибиям (Zhang et al. 2006, 2008; 
Литвинчук и Боркин [Litvinchuk and Borkin] 2009: 
463—471; Vieites et al. 2009, 2011; Zhang and Wake 
2009; Peng et al. 2010; Zheng et al. 2011; Dubois and 
Raffaélli 2012; Shen et al. 2013 и другие). 

B частности рекомендуется (Dubois and 
Raffaélli 2012: 106) для обозначения этого отряда 
использовать название Urodela Duméril, 1805 
вместо Caudata Fischer von Waldheim, 1813, хотя 
это оспаривается другими авторами, которые 
считают, что «Urodéles Duméril, 1805» относится 
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к семейству и является не-латинским (см. Frost et 
al. 2006: 356; Frost 2014). 

Необходимо добавить, что в отличие OT элек- 
тронной базы данных (Frost 2014) мы признаём 
самостоятельность эндемичного для Неарктики 
семейства гигантских амбистом Dicamptodontidae 
Тїһеп, 1958 (Табл. 1), что принято и другими ав- 
торами (например, Vieites et al. 2009, fig. 2; Zhang 
and Wake 2009: 503—504; Blackburn and Wake 2011: 
46; Pyron and Wiens 2011, fig. 1; Shen et al. 2013, 
fig. 4), a также деление Proteidae Gray, 1825 na два 
монотипических подсемейства: Proteinae Gray, 
1825 и Necturinae Fitzinger, 1843, хотя, возможно, 
последние заслуживают ранга самостоятельных 
семейств (Zhang and Wake 2009: 504; Blackburn 
and Wake 2011: 46—47). 

В плане надродовой систематики и филогении 
бесхвостых амфибий нами учитывались новые 
данные также и по соседним с Палеарктикой и 
Неарктикой регионам (Biju апа Bossuyt 2003; 
Chen et al. 2005; Dubois et al. 2005; Faivovich et al. 
2005; Hillis and Wilcox 2005; Roelants and Bossuyt 
2005; Smith et al. 2005; Bossuyt et al. 2006; Frost et 
al. 2006; Grant et al. 2006; Van Bocxlaer et al. 2006, 
2009, 2010; Che et al. 2007a, b, 2011; van der Meijden 
et al. 2007; Roelants et al. 2004, 2007; Hedges et al. 
2008; Heinicke et al. 2009; Hua et al. 2009; Stuart 
2009; Wiens et al. 2009, 2010; Blackburn et al. 2010; 
Blackburn and Wake 2011; Pyron and Wiens 2011; 
Fouquet et al. 2012; de Sa et al. 2012; Blotto et al. 
2013; Barej et al. 2014; Frost 2014; Padial et al. 2014 
и другие). 

Следует отметить, что в отличие от электрон- 
ной сводки (Frost 2014), мы рассматриваем па- 
леарктическое семейство Discoglossidae Günther, 
1858 sensu stricto (= Colodactylidae Dubois, 1987) 
в качестве самостоятельного (Табл. 1). Ориен- 
тальный род Zakerana Howlader, 2011 отнесён в 
синонимы рода Minervarya Dubois, Ohler et Biju, 
2001 (cm. Hasan et al. 2014: 400). 

Современные сведения о систематике безно- 
гих амфибий можно найти в ряде работ послед- 
него десятилетия (например: Roelants et al. 2007; 
Blackburn and Wake 2011; Ругоп and Wiens 2011; 
Wilkinson et al. 2011; Kamei et al. 2012; Maddin et 
al. 2012; San Mauro et al. 2012). 

Однако следует заметить, что таксономия Ha 
уровне семейств/подсемейств амфибий пока ещё 
не стабилизирована. Некоторые нововведения 
вызывают дискуссии и, скорее всего, неизбежно 
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последуют дальнейшие изменения. Так, например, 
ряд авторов разделяет семейство Plethodontidae 
Gray, 1850 не на два, а на четыре подсемейства: 
Bolitoglossinae Hallowell, 1856, Hemidactyliinae 
Hallowell, 1856, Plethodontinae Gray, 1850 u Spe- 
lerpinae Cope, 1859 (cm. Pyron and Wiens 2011: 546 
и 581). 

Дендрограммы по индексам Чекановского-— 
Сёренсена построены с помощью программы 
Multidendrograms-3.2.0 (Fernández and Gómez 
2008). Кластеризацию проводили по методу Bap- 
да (Ward 1963). 


РЕЗУЛЬТАТЫ 


Сопоставление фаун амфибий Палеарктики и 
Неарктики, а также соседних с ними зоогеографи- 
ческих регионов мы проводили с учётом четырёх 
таксономических уровней: отряд, семейство, род 
И ВИД. 

1. Отряды. На этом уровне различий между 
Палеарктикой и Неарктикой нет как по поло- 
жительным, так и по отрицательным признакам 
(Табл. 1). В обоих регионах широко представлены 
хвостатые (Caudata) и бесхвостые (Anura) амфи- 
бии, но отсутствуют безногие (Gymnophiona). 

2. Семейства. В Табл. 1 приведено распределе- 
ние семейств амфибий по пяти (из шести) глав- 
ным зоогеографическим регионам мира. Палеар- 
ктика и Неарктика по числу семейств амфибий 
(17 и 19 соответственно) близки друг другу. Это 
же относится и к числу эндемичных семейств: 4 в 
Палеарктике и 4 (или 3) в Неарктике (в зависимо- 
сти от проведения её южной границы по варианту 
I или П, см. с. 443). Однако структура этого энде- 
мизма по отрядам амфибий различна. 

В Палеарктике эндемичные семейства харак- 
терны только для бесхвостых амфибий (4 из 12, 
или 33%). Это – жабы-повитухи, Alytidae Fitzinger, 
1843; дискоязычные лягушки, Discoglossidae sensu 
stricto; чесночницы, Pelobatidae Bonaparte, 1850 
и крестовки, Pelodytidae Bonaparte, 1850, что co- 
ставляет 24 % от общего числа семейств амфибий 
в регионе (17). Любопытно, что все эти эндемич- 
ные семейства распространены исключительно на 
западе Палеарктики. Эндемизм среди хвостатых 
амфибий выражен на уровне лишь двух под- 
семейств настоящих саламандр, Salamandridae 
Goldfuss, 1820 (Salamandrinae Goldfuss, 1820 и 
Salamandrininae Fitzinger, 1843), которые также 
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обитают в западной части этой зоогеографиче- 
ской области. 

Неарктика (в I варианте южной границы — см. 
с. 443) также обладает 4 эндемичными семейства- 
ми, те. 21% от общего числа семейств амфибий 
в регионе (19), но три из них относятся к отряду 
хвостатых (всего 9) и лишь одно — к отряду бес- 
хвостых амфибий (всего 10). Это — амфиумы, 
Amphiumidae Gray, 1825; гигантские амбистомы, 
Dicamptodontidae; олимпийские саламандры, 
Rhyacotritonidae Tihen, 1958 и хвостатые лягуш- 
ки, Ascaphidae Fejérvary, 1823. Все эти семейства 
монотипичны, т.е. содержат только по одному 
роду, и очень бедны видами. Таким образом, их 
можно расценивать как древних реликтов. Любо- 
пытно, что эндемичные семейства Caudata пред- 
ставлены только в Неарктике, но отсутствуют в 
других зоогеографических областях мира. 

Общими между Палеарктикой и Неаркти- 
кой являются 8 семейств (Табл. 1 и 2). Среди 
хвостатых амфибий это — скрытожаберники, 
Cryptobranchidae Fitzinger, 1826; безлёгочные са- 
ламандры, Plethodontidae; mpoteu, Proteidae Gray, 
1825 и настоящие саламандры, Salamandridae, 
что составляет 50% от всех семейств хвостатых 
амфибий. Plethodontidae представлены общим 
для двух регионов подсемейством Plethodontinae, 
a Salamandridae — подсемейством Pleurodelinae 
Tschudi, 1838. 

Среди бесхвостых амфибий Палеарктику и 
Неарктику объединяют также четыре семейства: 
жабы, Bufonidae Gray, 1825; квакши, Hylidae 
Rafinesque, 1815 (подсемейство Hylinae Rafinesque, 
1815); узкороты, Microhylidae Günther, 1858 (под- 
семейство Microhylinae Günther, 1858) и настоя- 
nue лягушки, Ranidae Rafinesque, 1814. B отличие 
от хвостатых амфибий (кроме Plethodontidae), все 
эти семейства принадлежат к широко распростра- 
нённым и многочисленным группам, обитающим 
на разных континентах обоих полушарий Земли. 

Однако сходство Палеарктики и Неарктики с 
соседними зоогеографическими регионами ещё 
выше, исключая Афротропическую область (Табл. 
1 и2). Так, для Палеарктики и Ориентальной обла- 
сти общими являются 11 семейств. Три семейства 
хвостатых амфибий включают Cryptobranchidae, 
Hynobiidae Cope, 1859 (подсемейство Hynobiinae 
Cope, 1859) и Salamandridae (подсемейство Pleu- 
rodelinae). Среди восьми семейств бесхвостых 
амфибий — Bombinatoridae Gray, 1825, Bufonidae, 
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Таблица 1. Распределение отрядов и семейств амфибий по зоогеографическим регионам. Пал — Палеарктика, Неа — Неарктика, 
Ори — Ориентальная (= Индо-Малайская), Афр — Афротропическая (= Эфиопская) и Нео — Нетропическая области; + = есть, 
— = нет, е = эндемик. *Справа (в скобках) приведены фаунистические данные и подсчёты в случае принятия П варианта южной 
границы Неарктики (без южной Флориды и южной оконечности полуострова Калифорния; см. с. 443). 


Table 1. Distribution of amphibian families in zoogeographic regions. Symbols in columns: Pal means Palearctic, Nea — Nearctic, Ori — 
Oriental, Afr — Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms; + = present, — = absent, and e means a family endemic to given 
realm. *In columns faunistic data and calculations based on the II variant of the southern border of the Nearctic Realm (the southern parts 
of Florida and California peninsulae excluded; see p. 443) are situated to the right. 





Семейство (Family) Пал (Pal) Hea (Nea) Opu (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Ordo CAUDATA + + + = FE 
Ambystomatidae - + = = + 
Amphiumidae - e(+)* = = — (+)* 
Cryptobranchidae + + + = = 








Dicamptodontidae - e = = = 


Hynobiidae + + = — 
Plethodontidae "m 
Proteidae + 
Rhyacotritonidae - 





Salamandridae + 
Sirenidae = 
Итого Total: 5 3 0 
Эндемики Endemics (%) 0 2 (22)-3 (33)* 0 0 0 
Ordo ANURA + + + + 
Allophrynidae = = = = е 
Alsodidae - - - - e 
Alytidae e = - = = 
Aromobatidae - - - - e 
Arthroleptidae - - - e - 
Ascaphidae - e — - = 





сб + Oo + + 

+ 
| 
| 

jj e 

+ | 
МУ 
* 











Batrachylidae - - = — е 
Bombinatoridae + = + = _ 
Brachycephalidae = = = Е A 
Brevicipitidae - - - e - 
Bufonidae + + + js 
Calyptocephalellidae Е — = _ ё 
Centrolenidae — = = = e 
Ceratobatrachidae - E + = _ 
Ceratophryidae - - = - ё 
Conrauidae - E = е - 
Craugastoridae - + = Е 


+ 
Cycloramphidae = — = Е е 
Dendrobatidae e 
Dicroglossidae 


o + 
| 
+ 
+ 
| 


Discoglossidae 
Eleutherodactylidae 
Heleophrynidae - = - e = 


| 
+ 
| 
| 
+ 


Hemiphractidae = = = - e 


Hemisotidae - = - e 
Hylidae * * + = 
Hylodidae - - = = 
Hyperoliidae - = = е 
Leptodactylidae - + = = 


lo + 


+ 
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Таблица 1. (Продолжение) 






































Семейство (Family) Пал (Pal) Hea (Nea) Opu (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Mantellidae - - - e - 
Megophryidae + = + - - 
Micrixalidae - - - - 
Microhylidae * * + + + 
Nasikabatrachidae - - e - - 
Nyctibatrachidae - E e - - 
Odontobatrachidae - - - e - 
Odontophrynidae - - - - e 
Pelobatidae e Е - - - 
Pelodytidae e = = = = 
Petropedetidae - - - e - 
Phrynobatrachidae - - - - 
Pipidae == = = + + 
Ptychadenidae - - = е = 
Pyxicephalidae - - - - 
Ranidae + + + + + 
Ranixalidae - - e - - 
Rhacophoridae + - + - - 
Rhinodermatidae - - - - e 
Rhinophrynidae - - - * 
Scaphiopodidae - - - + 
Sooglossidae - - - e - 
Telmatobiidae - - - - e 

Итого Total: 12 10 13 18 25 
Эндемики Endemics (26) 4 (33) 1 (10) 4 (31) 13 (72) 15 (60) 
Ordo GYMNOPHIONA = = + + + 
Caeciliidae - - - - e 
Chikilidae - — е = Е 
Dermophiidae - - - + + 
Herpelidae - - - e - 
Ichthyophiidae - - - - 
Indotyphlidae - - + + — 
Rhinatrematidae - - - = e 
Scolecomorphidae - - - e -— 
Siphonopidae - - - - e 
Typhlonectidae - - - - e 
Итого Total: 3 4 5 
Эндемики Endemics (%) 2 (67) 2 (50) 4 (80) 
ИТОГО TOTAL 17 19 19 22 33/35* 
ЭНДЕМИКИ.ИТОГО 4 (24) 4 (21)-3 (16)* 6 (32) 15 (68) 19 (58/54)* 


ENDEMICS TOTAL (%) 
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Таблица 2. Сходство зоогеографических регионов на уровне семейств амфибий. Пал — Палеарктика, Неа — Неарктика, Ори — 
Ориентальная (= Индо-Малайская), Афр — Афротропическая (= Эфиопская) и Heo — Неотропическая области. B верхней 
половине таблицы указано общее число семейств для данной пары регионов, в нижней — значения коэффициента Чекановского— 
Сёренсена. *Подсчёты для I и II вариантов южной границы Неарктики (с или без южной Флориды и южной оконечности полу- 
острова Калифорния; см. с. 443). 


Table 2. Similarity between zoogeographic regions based on amphibian families. Abbreviations are: Pal means Palearctic, Nea — Nearctic, 
Ori — Oriental, Afr — Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms. Above: numbers of families in common to two regions, 
below: values of the Czekanowski—Sorensen Coefficient. *Calculations based on the I or II variants of the southern border of the Nearctic 
Realm (with or without the southern parts of Florida and California peninsulae; see p. 443). 








Peruon Палеарктика Неарктика Ориентальная Афротропическая Неотропическая 
Керїоп Palearctic Nearctic Oriental Afrotropical Neotropical 
Пал Pal Е 8 11 4 5/7* 

Hea Nea 0.44 Е 6 3 12/14* 
Opu Ori 0.61 0.32 = 5 4/5* 

Афр Afr 0.21 0.15 0.24 = 5 

Heo Neo 0.20/0.28* 0.46/0.54* 0.15/0.19! 0.18 - 





Dicroglossidae Anderson, 1871 (подсемейство сиреновых заходит B Мексику на самый север 
Dicroglossinae Anderson, 1871), Hylidae (под Неотропиков в обоих вариантах южной границы 
семейство Hylinae), Megophryidae Bonaparte, Неарктики. Если юг Флориды относить к Неотро- 
1850, Microhylidae (подсемейство Microhylinae), пической области (вариант П), то к общим c He- 
Ranidae и Rhacophoridae Hoffman, 1932 (оба mom- арктикой семействам надо добавить Amphiumidae 


семейства). и Salamandridae (подсемейство Pleurodelinae). 

С Афротропической областью Палеарктику Среди бесхвостых амфибий общими для Не- 
объединяют лишь 4 семейства бесхвостых амфи- арктики с Неотропической областью в обоих 
бий. Это — Bufonidae, Dicroglossidae (подсемей- вариантах являются 9 семейств. Это — Bufonidae, 


ство Dicroglossinae), Microhylidae и Ranidae. Од- Craugastoridae Hedges, Duellman et Heinicke, 2008 
нако семейство Microhylidae представлено в этих (подсемейство Craugastorinae Hedges, Duellman 
областях разными подсемействами. B Палеаркти- et Heinicke, 2008), Eleutherodactylidae Lutz, 1954 
ке это — подсемейство Microhylinae (род Kaloula (подсемейство Eleutherodactylinae Lutz, 1954), 
Gray, 1831), ав Афротропической области распро- Hylidae (подсемейство Hylinae), Leptodactylidae 
странены эндемичные подсемейства Cophylinae Werner, 1896 (подсемейство Leptodactylinae 
Cope, 1889 (Мадагаскар), Dyscophinae Boulenger, Werner, 1896),  Microhylidae (подсемейства 
1882 (Мадагаскар), Hoplophryninae Noble, 1931  Gastrophryninae Fitzinger, 1843 и Microhylinae), 
(Танзания), Phrynomerinae Noble, 1931 (Африка) Ranidae, Rhinophrynidae Günther, 1859 и 
и Scaphiophryninae Laurent, 1946 (Мадагаскар). Scaphiopodidae Cope, 1865. 


Таким образом, с учётом распространения подсе- Таким образом, на уровне числа семейств амфи- 
мейств сходство Палеарктики с Афротропической бий Палеарктика и Неарктика менее сходны между 
областью становится ещё меньше. собою по сравнению с соседними областями. 
Неарктику с Неотропической областью объе- Подсчитанный нами индекс Чекановского- 
диняют 12 или 14 семейств, в зависимости от при- Сёренсена (Табл. 2) на уровне семейств для пары 


нятой границы между регионами — см. вариантыГ Палеарктика – Неарктика оказался равен 44%. Его 
или П (Табл. 1). По варианту І kak B Неарктике, так значение для пары Палеарктика — Ориентальная 
и в Неотропической области распространены два область заметно выше (61%). Однако для пары 
семейства хвостатых амфибий: Ambystomatidae Неарктика — Неотропическая область значения 
Gray, 1850 и Plethodontidae (оба подсемейства). примерно те же (46%), что и для пары Палеаркти- 
Неарктическое семейство Sirenidae также вклю- ка — Неарктика, или выше (54%), в зависимости 
чают в состав неотропической фауны (Duellman оттого, как проводить границу между этими реги- 
and Sweet 1999: 3, table 1:1), поскольку ареал онами (варианты I или П соответственно). 
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Рис. 3. Сходство фаун амфибий разных зоогеографических областей (семейства) по значениям коэффициента Чекановского-Сё- 


ренсена. 


Fig. 3. Similarities between various zoogeographic regions based оп amphibian families (the Czekanowski-Sorensen Coefficient). 


Следовательно, значения индекса Чекановско- 
го-Сёренсена не подтверждают большего сход- 
ства между Палеарктикой и Неарктикой. Наобо- 
рот, Палеарктика теснее связана с Ориентальной 
областью, чем с Неарктикой. Сходство её с другим 
соседним зоогеографическим регионом — Афро- 
тропической областью наименьшее (21%) и срав- 
нимо с Неотропической (20% в варианте границы 
I или 28% в варианте границы IT). 

Взаимоотношения между всеми указанными 
регионами представлено на дендрограмме (Рис. 
3), которая чётко показывает, что на уровне се- 
мейств амфибий Палеарктика и Неарктика не 
относятся к одному кластеру. Более того, Пале- 
арктика группируется с Ориентальной областью, 
а Неарктика — с Неотропической. Выяснилось 
также, что данная структура дендрограммы не 
зависит от варианта выбранной границы между 
Неарктикой и Неотропической областью. Поэто- 
му мы не приводим дендрограмму, построенную 
с учётом варианта П, которая практически не от- 
личается от таковой по варианту I (см. Рис. 3). 

Таким образом, фауны амфибий Палеарктики 
и Неарктики количественно тяготеют не к друг к 
другу, а к батрахофаунам соседних более южных 
зоогеографических регионов (не считая Афротро- 
пической области). Любопытно, что связи с ними 
в случае как Палеарктики, так и Неарктики выра- 


жены почти одинаково: 11 или 12 (14 в варианте 
II) общих семейств. 

Уровень рода. Распределение родов в Пале- 
apkruke, Неарктике и соседних с ними зоогео- 
графических областях приведено в Приложении 
1. Бросается в глаза, что уровень эндемизма и 
дифференциация батрахофаун Палеарктики и 
Неарктики на этом таксономическом уровне вы- 
ражены гораздо сильнее, чем на уровне семейств. 

Действительно, доля эндемичных родов равна 
60% для Палеарктики, 58% (вариант Г) или 42% 
(вариант П) для Неарктики, 76% для Ориенталь- 
ной, 94% для Афротропической и 92% или 90% для 
Нетропической областей (Приложение 1). Таким 
образом, пропорция эндемиков на уровне рода как 
в Палеарктике, так и в Неарктике заметно отлича- 
ется от такового на уровне семейств (см. Табл. 1). 

Проявление уровня родового эндемизма у 
хвостатых и бесхвостых амфибий в разных зооге- 
ографических областях неодинаково. Так, в Пале- 
арктике доля эндемиков заметно выше у Caudata 
(84%) по сравнению с Апига (35%). Такая же 
картина наблюдается в Неарктике. В этом регионе 
в зависимости от принятого варианта южной гра- 
ницы эндемизм охватывает 84% (вариант Г) или 
67% (вариант IT) родов хвостатых амфибий, тогда 
как среди бесхвостых амфибий лишь 21% или 
даже 11% соответственно (Приложение 1). 
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Однако в соседних более южных регионах вы- 
раженность эндемизма среди этих двух отрядов 
амфибий явно отличается от таковой в Северном 
полушарии. Tak, в Неотропической области роды- 
эндемики явно преобладают среди бесхвостых 
амфибий (92% в варианте I или 91% в варианте II) 
по сравнению с хвостатыми (75% и 56% соответ- 
ственно). В Ориентальной же области различия в 
уровне эндемизма между Caudata (83%) и Anura 
(76%) выражены слабее (Приложение 1). 

Дифференциация батрахофаун Палеарктики 
и Неарктики, выраженная в числе общих для 
них родов, выглядит следующим образом. Среди 
бесхвостых амфибий в рамках сегодняшней си- 
стематики таковыми являются только два рода, 
представляющих два разных семейства: квакши 
(Hyla Laurenti, 1768) и настоящие лягушки (Rana 
Linnaeus, 1758). Оба этих рода многочисленны и 
широко распространены, в том числе в Неотропи- 
ческой и Ориентальной областях. 

Судя по литературе, третьим общим родом 
для Палеарктики и Неарктики можно было бы 
считать безлёгочных саламандр рода Hydromantes 
Gistel, 1848. Однако существуют различные мне- 
ния относительно таксономии этих животных 
(не говоря уже об оживлённой дискуссии по их 
номенклатуре). Мы, как и ряд других герпетоло- 
гов, принимаем концепцию двух, хотя и близких 
(сестринских), но разных родов (см. с. 458). Со- 
ответственно Hydromantes sensu stricto включает 3 
американских вида, тогда как Speleomantes Dubois, 
1984 объединяет 8 видов европейского Средизем- 
номорья (Приложение 1). 

Полным контрастом к выше рассмотренному 
оказывается сходство северных регионов с сосед- 
ними более южными зоогеографическими обла- 
стями. Так, для Палеарктики и Ориентальной об- 
ласти общими являются 18 родов из 11 семейств 
(Приложение 1)! Среди хвостатых амфибий в 
обеих этих областях распространены 4 рода ua 3 
семейств. Это — исполинские саламандры, Andrias 
Tschudi, 1837 из семейства Cryptobranchidae, вы- 
сокогорные углозубы, Batrachuperus Boulenger, 
1878 и углозубы, Hynobius Tschudi, 1838 из семей- 
ства Hynobiidae (подсемейство Hynobiinae), a так- 
же восточноазиатские тритоны, Cynops Tschudi, 
1838 из семейства Salamandridae (подсемейство 
Pleurodelinae). 

Среди бесхвостых амфибий как в Палеаркти- 
ке, так и в Ориентальной области обитают 14 ро- 
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дов из 8 семейств. Среди них — жерлянки, Bombina 
Oken, 1816 из семейства Bombinatoridae; серые 
жабы, Bufo Garsault, 1764 и зелёные жабы, Bufotes 
Rafinesque, 1814 из семейства Bufonidae; Euphlyctis 
Fitzinger, 1843, Fejervarya Bolkay, 1915 и горные 
лягушки, Nanorana Günther, 1896 из семейства 
Dicroglossidae (подсемейство Dicroglossinae); 
квакши, Hyla из семейства Hylidae (подсемей- 
ство Hylinae); латники, Scutiger Theobald, 1868 
из семейства Megophryidae; бычьи лягушки, 
Kaloula Gray, 1831 из семейства Microhylidae 
(подсемейство Microhylinae); бугорчатые лягуш- 
ки, Glandirana Fei, Ye et Huang, 1990, зелёные 
лягушки, Pelophylax Fitzinger, 1843 и настоящие 
лягушки, Rana Linnaeus, 1758 из семейства 
Ranidae, a также два рода Buergeria Tschudi, 1838 
и Rhacophorus Kuhl et Van Hasselt, 1822 us семей- 
ства Rhacophoridae (подсемейства Buergeriinae 
Channing, 1989 и Rhacophorinae соответственно). 

Число родов, общих для Палеарктики и Ad- 
ротропической области, равно всего лишь 2, т.е. 
столько же, сколько для Палеарктики и Неаркти- 
ки, и значительно меныпе, чем для Палеарктики 
и Ориентальной области. Это — африканские 
жабы, Amietophrynus Frost, Grant, Faivovich, 
Bain, Haas, Haddad, de Sá, Channing, Wilkinson, 
Donnellan, Raxworthy, Cambell, Blotto, Moler, 
Drewes, Nussbaum, Lynch, Green et Wheeler, 2006 
из семейства Bufonidae, a также зелёные лягушки, 
Pelophylax Fitzinger, 1843 из семейства Ranidae 
(Приложение 1). 

В противоположность этому, Неарктика и Не- 
отропическая область обладают большим числом 
общих родов: по [варианту границы между ними — 
16 родов из 12 семейств, а по П варианту — 22 рода 
из 14 семейств (Табл. 3). Среди хвостатых ам- 
фибий это — 2 семейства: амбистомы, Ambystoma 
(Ambystomatidae) и сирены, Siren Linnaeus, 1766 
(Sirenidae). 

По варианту II к этому надо добавить амфиум, 
Amphiuma из семейства Amphiumidae, ручьевых 
саламандр, Eurycea Rafinesque, 1822 из семейства 
Plethodontidae (подсемейство Hemidactyliinae), 
восточноамериканских тритонов, Notophthalmus 
Rafinesque, 1820 из семейства Salamandridae (под- 
семейство Pleurodelinae) и полосатых сиренов, 
Pseudobranchus Gray, 1825 us семейства Sirenidae 
(Приложение 1). 

Ещё больше общих родов между Неарктикой 
и Неотропической областью в отряде бесхвос- 
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Таблица 3. Сходство зоогеографических регионов на уровне родов амфибий. Пал — Палеарктика, Hea — Неарктика, Ори — 
Ориентальная (= Индо-Малайская), Афр – Афротропическая (= Эфиопская) и Heo — Нетропическая области. В верхней половине 
таблицы указано общее число родов для данной пары регионов, в нижней — значения коэффициента Чекановского-Сёренсена. 
*Подсчёты для І и П вариантов южной границы Неарктики (с или без южной Флориды и южной оконечности полуострова 
Калифорния; см. с. 443). 


Table 3. Similarity between zoogeographic regions based on amphibian genera. Abbreviations are: Pal — Palearctic, Nea — Nearctic, Оп — 
Oriental, Afr — Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms. Above: numbers of genera in common to two regions, below: 
values of the Czekanowski—Sorensen Coefficient. *Calculations based on the I or II variants of the southern border of the Nearctic Realm 


(with or without the southern parts of Florida and California peninsulae; see p. 443). 








Регион Палеарктика Неарктика Ориентальная Афротропическая Неотропическая 
Region Palearctic Nearctic Oriental Afrotropical Neotropical 
Пал Pal X 2 18 2 2 
Hea Nea 0.04 X 2 0 17/23* 
Ори Ori 0.22 0.03 X 6 1 
Афр Afr 0.02 0.00 0.05 X 0 
Heo Neo 0.02 0.14/0.18* 0.01 0.00 X 


тых амфибий: 14 родов (15 по варианту II) из 9 
семейств. Среди них — жабы Incilius Cope, 1863 
и Rhinella Fitzinger, 1826 из семейства Bufonidae; 
Craugastor Cope, 1862 из семейства Craugastoridae; 
листовые лягушки, Eleutherodactylus Duméril et 
Bibron, 1841 из семейства Eleutherodactylidae 
(подсемейство = Eleutherodactylinae); квакши, 
Hyla, вест-индские квакши, Osteopilus Fitzinger, 
1843 и смилиски, Smilisca Cope, 1865 из семей- 
ства Hylidae (подсемейство Hylinae); свисту- 
ны, Leptodactylus Fitzinger, 1826 из семейства 
Leptodactylidae (подсемейство Leptodactylinae); 
бороздчатые узкороты, Gastrophryne Fitzinger, 
1843 и овечьи узкороты, Hypopachus Keferstein, 
1867 из семейства Microhylidae (подсемейство 
Gastrophryninae); американские водные лягушки, 
Lithobates Fitzinger, 1843 из семейства Ranidae; 
носатые жабы, Rhinophrynus Duméril et Bibron, 
1841 из семейства Rhinophrynidae Giinther, 1859, 
a также лопатоноги Scaphiopus Holbrook, 1836 
и Spea Cope, 1866 из семейства Scaphiopodidae 
Cope, 1865 (Приложение 1). 

Принимая вариант П границы между He- 
арктикой и Неотропической областью, к пере- 
численным родам надо добавить ещё два: жаб 
Anaxyrus Tschudi, 1845 из семейства Bufonidae и 
сверчковых квакш, Acris Duméril et В гоп, 1841 
из семейства Hylidae (подсемейство Hylinae). 

Таким образом, число общих родов амфибий 
между Палеарктикой и Неарктикой (2—3) совер- 
шенно незначительно по сравнению с общностью 
на родовом уровне между Палеарктикой и Ориен- 


тальной областью (18) или между Неарктикой и 
Неотропической областью (16 или 22 рода). Для 
сравнения можно указать (Табл. 3), что сходство 
между несмежными зоогеографическими обла- 
стями (Палеарктикой и Неотропической обла- 
стью или Неарктикой и Ориентальной областью) 
также незначительно (всего по два общих рода 
амфибий) или вообще отсутствует (Неарктика — 
Афротропическая область). 

Как и для семейств, нами были подсчитаны 
значения индекса Чекановского-Сёренсена для 
оценки сходства между фаунами амфибий пяти 
зоогеографических областей мира на уровне ро- 
дов (Табл. 3). Сопоставление полученных цифр 
показывает, что сходство между Палеарктикой и 
Неарктикой (4%) явно меньше сходства между 
Палеарктикой и Ориентальной областью (22%) 
или между Неарктикой и Неотропической обла- 
стью (14% по варианту I или 18% по варианту П). 

Уровень вида. Среди амфибий нет ни одного 
вида, общего для Палеарктики и Неарктики, хотя 
таковые имеются для Палеарктики и Ориенталь- 
ной области, для Палеарктики и Афротропиче- 
ской области, а также для Неарктики и Неотропи- 
ческой области. 


ОБСУЖДЕНИЕ 


Объём и таксономическая структура фаун. 
Как известно, на состав фаунистических списков 
и результаты их количественного сопоставления 
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сильно влияет таксономическая проработанность 
группы. При наличии сборных, немонофилети- 
ческих групп, состоящих из филогенетических 
линий разного происхождения, включение их 
в зоогеографический анализ может привести к 
неадекватности результатов и выводов. Поэтому 
опираться желательно на таксоны с подтверждён- 
ной монофилией и выясненным географическим 
распространением. 

В своих подсчётах по фаунам Неарктики, 
Палеарктики и других зоогеографических реги- 
OHOB, особенно детальных для млекопитающих, 
А. Хейлприн (Heilprin 1883a), не будучи специ- 
алистом по позвоночным животным, по его же 
словам, использовал данные, приведённые в из- 
вестной сводке А. Уоллеса (Wallace 1876a, Ь). 

А. Хейлприн (Heilprin 1883a: 328) перечислил 
8 семейств хвостатых амфибий, обитающих в Не- 
арктике. Три из них эндемичны для Неарктики. 
Это — Sirenidae: Siren: (1 вид) и Pseudobranchus (1); 
Amphiumidae: Amphiuma (1) и Muraenops (1, ныне 
также род Amphiuma), a также Desmognathidae: 
Desmognathus (3). Четыре семейства распростране- 
ны также и в Палеарктике. Среди них — Proteidae: 
Menobranchus Harlan, 1825 (2 вида, ныне Necturus 
Rafinesque, 1815) и палеарктический Proteus; 
Menopomidae (= Cryptobranchidae): Мепорота 
Harlan, 1825 (2 вида, ныне Cryptobranchus 
Leuckart, 1821) и палеарктический род Sieboldia 
(= Andrias),  «Amblystomidae»: «АтЫузїота» 
(около 18 видов, = Ambystoma), Dicamptodon (1), 
а также палеарктические <«<Onichodactylus» (= 
Onychodactylus) и Ranodon, и, наконец, Pleuro- 
delidae с родом Diemictylus Rafinesque, 1820 (2 вида, 
ныне Notophthalmus Rafinesque, 1820) в Неарктике. 

Ещё одно семейство А. Хейлприн указал как 
общее для трёх зоогеографических областей: 
это — Plethodontidae с 7—8 родами (22 вида) в Не- 
арктике. Род Spelerpes Rafinesque, 1822 (8 видов), 
как он полагал, проникает на север Южной Аме- 
рики и представлен одним видом в южной Евро- 
пе. Скорее всего, под этим названием скрывались 
представители, как минимум, трёх разных родов: 
Eurycea Rafinesque, 1832 и Bolitoglossa Duméril, 
Bibron et Duméril, 1854 в Северной и Южной Аме- 
puke, а также Speleomantes в Европе (cM. с. 458). 

А. Хейлприн (Heilprin 1883а: 328) отметил, что 
эндемичные неарктические семейства хвостатых 
амфибий бедны видами (всего 7). По его мне- 
нию, если Неарктику отделять от Палеарктики, 
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то по такой логике Восточная Азия, содержащая 
два характерных семейства («Menopomidae» и 
«Amblystomidae»), должна быть также обособлена 
от остальной части Палеарктики, где их нет. Сей- 
час эти семейства применительно к Азии должны 
называться Cryptobranchidae и Hynobiidae, а один 
из видов второго из них (сибирский углозуб, 
Salamandrella keyserlingii Dybowski, 1870), как 
известно, распространён и Ha востоке Европы (в 
Поволжье и Архангельской области). 

Бесхвостые амфибии представлены в Неар- 
ктике шестью семействами с плохо выраженной 
зоогеографической спецификой (Heilprin 1883a: 
329). Среди них жабы, Bufonidae (Bufo) с почти 
космополитным распространением. Ныне это — 
роды Anaxyrus, Incilius и Rhinella. Узкорототы, 
Engystomidae Bonaparte, 1850 (= Microhylidae) с 
Engystoma Fitzinger, 1826 (1 вид, = Gastrophryne) 
и квакши, Hylidae (Acris — 1, Chorophilus Baird, 
1854 = Pseudacris Fitzinger, 1843 — 4 вида и 
Hyla около 12 видов) характерны также 
для Старого Света, как и лопатоноги (5реа и 
Scaphiopus, Scaphiopidae, Scaphiopodidae) и на- 
стоящие лягушки, Ranidae (Rana, 8 видов в He- 
арктике). Наконец, семейство Cystignathidae (= 
Leptodactylidae, 2 вида в Сонорской подобласти 
Неарктики) известно также в Неотропической и 
Австралийской областях. 

На наш взгляд, из приведённых А. Хейл- 
прином данных по амфибиям трудно сделать 
однозначный вывод о необходимости соединения 
Палеарктики и Неарктики в единый регион. В 
отличие от фауны млекопитающих, для амфибий 
он не стал прибегать к цифровой (проценты) об- 
работке данных. 

Если же мы обратимся непосредственно к 
классической сводке А. Уоллеса (Wallace 1876a: 
237), то увидим, что, например, для Палеарктики 
приведены лишь 10 семейств амфибий. Три из 
них, Proteidae, Menopomidae и Salamandridae, 
относятся к отряду хвостатых, а семь — к бесхвос- 
тым амфибиям. Среди последних он перечислил 
семейства в следующем порядке: Bufonidae, 
Bombinatoridae, Alytidae, Hylidae, Polypedatidae, 
Ranidae и Discoglossidae (Табл. 4). 

Для оценки правильности выводов OTHOCH- 
тельно сближения Неарктики и Палеарктики, 
сделанных А. Хейлприном, на основе сведений, 
представленных в сводке A. Уоллеса (Wallace 
18761: 411—423), мы обработали эти данные по 
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Таблица 4. Распределение отрядов и семейств амфибий по зоогеографическим регионам (Wallace 1876b: 411—423). Пал — Палеар- 
ктика, Неа – Неарктика, Ори — Ориентальная (= Индо-Малайская), Афр — Афротропическая (= Эфиопская) и Heo — Нетропиче- 


ская области; + = есть, — = нет, е = эндемик. 


Table 4. Distribution of amphibian families in zoogeographic regions based on data provided by A. Wallace (1876b: 411—423). Sym- 
bols in columns: Pal means Palearctic, Nea — Nearctic, Ori — Oriental, Afr — Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms; 


+ = present, — = absent, and e means a family endemic to given realm. 





Семейство Family 
(number of genera/species) 


Пал (Pal) 


Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 





Ordo URODELA (= CAUDATA) + 
Amphiumidae (1/2) - 
Menopomidae (2/4, = Cryptobranchidae) 
Proteidae (2/4) 

Salamandridae (20/85) 
Sirenidae (1/3) = 





+ + 








Итого Total: 





Эндемики Endemics (%) 





Ordo ANURA 

Alytidae (5/37) 
Bombinatoridae (8/9) 
Bufonidae (6/64) 
Dactylethridae (1/2) - 
Discoglossidae (14/18) + 
Engystomidae (15/31) E 
Hylaplesidae (1/5) = 
Hylidae (11/94) + 
Pelodryadae (3/7)) — 
Phryniscidae (5/13) = 
Pipidae (1/1) - 
Plectromantidae (1/1) - 
Polypedatidae (24/124) + 
Ranidae (26/150) + 
Rhinophrynidae (1/1) - 


+ + + чо 











Итого Total: 





7 
Эндемики Endemics (%) 0 





Ordo PSEUDOPHIDIA (= GYMNOPHIONA) = 
Caeciliadae (4/10) - 














Итого Total: 





Эндемики Endemics (%) 0 


| 
+ 
+ 
е©е|+ + № doom om qose to ++ ++ + + +111 + 
> 





ИТОГО TOTAL 10 


1 
0 

11 9 9 16 
0 


ЭНДЕМИКИ ИТОГО ENDEMICS TOTAL (%) 0 


2(18) 1 (11) 4 (25) 





распределению семейств (Табл. 4) с помощью 
индекса Чекановского-Сёренсена. Получились 
следующие результаты (Табл. 5). 

Наибольшее сходство на уровне семейств по- 
казали Ориентальная и Афротропическая обла- 
сти (78%), лишь затем Палеарктика с Неарктикой 
(76%) и Неотропическая область с Ориентальной 
(73%). Сходство Палеарктики с Ориентальной 


областью оказалось равным 63%, а с другой со- 
седней Афротропической («Эфиопской» у А. Уол- 
леса) областью — 53%. В свою очередь, сходство 
Неарктики с Неотропической областью (52%) 
оказалось также меньше, чем между Палеаркти- 
кой и Неарктикой (Табл. 5). 

Дендрограмма (Рис. 4), построенная по 
данным Табл. 5, наглядно показывает большее 
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Рис. 4. Сходство фаун амфибий разных зоогеографических областей (семейства) по значениям коэффициента Чекановского-Сё- 
ренсена, подсчитанным по данным Табл. 5 (Wallace 1876b). 


Fig. 4. Similarities between various zoogeographic regions based on amphibian families (the Czekanowski-Sorensen Coefficient) and 
calculated from the Table 5 (Wallace 1876b). 


Таблица 5. Сходство зоогеографических регионов Ha уровне семейств амфибий, подсчитанное по данным A. Уоллеса (Wallace 
1876Ь: 411—423). Пал — Палеарктика, Неа — Неарктика, Ори — Ориентальная (= Индо-Малайская), Афр — Афротропическая 
(= Эфиопская) и Нео — Неотропическая области. В верхней половине таблицы указано общее число семейств для данной пары 
регионов, в нижней — значения коэффициента Чекановского-Сёренсена. 

Table 5. Similarity between zoogeographic regions based on amphibian families (calculated from Wallace 1876b: 411—423). Abbreviations 
are: Pal means Palearctic, Nea — Nearctic, Ori — Oriental, Afr — Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms. Above: numbers 
of families іп common to two regions, below: values of the Czekanowski-Sorensen Coefficient. 








Регион Палеарктика Неарктика Ориентальная Афротропическая Неотропическая 
Керїоп Palearctic Nearctic Oriental Afrotropical Neotropical 
Пал Pal - 8 6 5 8 

Hea Nea 0.76 = 6 5 7 

Opu Ori 0.63 0.60 = 7 9 

Афр Afr 0.53 0.50 0.78 = 8 

Heo Neo 0.62 0.52 0.72 0.64 = 





сходство между Палеарктикой и Неарктикой по Однако необходимо отметить, что взгляды 


сравнению с другими соседними зоогеографиче- 
ским областями на уровне семейств амфибий в 
тогдашнем их понимании (Wallace 1876b). Таким 
образом, исходя из подсчитанных нами данных, 
можно заключить, что вывод А. Хейлприна о боль- 
шей близости Неарктики с Палеарктикой, нежели 
этих регионов с соседними зоогеографическими 
областями, был правомочен в рамках таксономии 
второй половины XIX века. 


того времени на состав семейств амфибий сильно 
отличались от принятых сегодня, и по большей 
части они выглядят сейчас весьма странно. За 
немногим исключением, те семейства даже не мо- 
гут быть напрямую соотнесены с современными, 
будучи весьма искусственными и сборными по 
своему существу. 

Например, в сводке A. Уоллеса (Wallace 1876b: 
413) семейство Salamandridae включало пред- 


Зоогеография Северного полушария и амфибии 


ставителей ещё 4 семейств, в том числе углозубов 
(Hynobiidae), амбистом (Ambystomatidae), ru- 
гантских амбистом (Dicamptodontidae) и безлё- 
гочных саламандр (Plethodontidae). В семейство 
Alytidae (Wallace 1876b: 417) попали, помимо жаб- 
повитух (Alytes), также лопатоноги (Scaphiopus) 
из Северной Америки (ныне Scaphiopodidae), 
“Hyperolius” из Африки (ныне Hyperoliidae 
Laurent, 1943), Новой Гвинеи и севера Австралии 
(= Litoria bicolor (Gray, 1842); ныне Hylidae), нор- 
ницы (“Helioporus”) из Австралии (= Heleioporus 
Gray, 1841; Lymnodynastidae Lynch, 1969), a также 
“Nattereria” из Бразилии (= Physalaemus Fitzinger, 
1826; Leptodactylidae), т.е. представители ещё 
пяти разных семейств, признаваемых сегодня. 
Примеры можно было бы продолжить. 

Южная граница Палеарктики в понимании 
A. Уоллеса (Wallace 1876a: 180, map) отличается 
OT принятой Hamu (Боркин и Литвинчук [Borkin 
and Litvinchuk] 2013) тем, что она охватывала 
Египет и проходила южнее реки Янцзы в Китае. 
Для Палеарктики он (Wallace 1876a: 186) пере- 
числил 8 эндемичных (“peculiar”) родов хвоста- 
тых амфибий. Это — Proteus, Salamandra, Seiranota 
(= Salamandrina), Chioglossa, Hynobius, Onychodac- 
tylus, Geotriton (= Speleomantes) u Sieboldia (= An- 
drias). Среди бесхвостых амфибий в ero перечне 
также оказалось 8 эндемичных родов. Среди них 
Bombinator (= Bombina), Pelobates, Didocus (= Pelo- 
bates), Alytes, Pelodytes, Laprissa (= Discoglossus?) u 
Latonia (= Discoglossus?). 

Bo втором Tome своей сводки А. Уоллес (Wallace 
1876b: 411—423) привёл сведения о составе и pac- 
пространении семейств амфибий (с указанием 
родов) по зоогеографическим регионам. По его 
данным (Wallace 1876b: 422), в Палеарктике нет 
эндемичных семейств, но есть не менее 15 энде- 
мичных родов земноводных. В Неарктике 2 (из 
9) семейств и 15 родов эндемичны. В Неотропи- 
ческой области обитают 16 семейств, 4 из которых 
эндемичны, а также около 50 эндемичных или 
очень характерных родов. 

Австрийский герпетолог Фридрих Кнауэр 
(Friedrich Karl Knauer, 1850—1926), приняв схему 
зоогеографических областей А. Уоллеса и под- 
робно рассмотрев приведённые тем данные по 
амфибиям (Кпапег 1883: 139—141), тем не менее 
пришёл к довольно скептическому выводу об их 
ценности, полагая, что на их основе нельзя делать 
надёжные выводы (там же: 141). 
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Очевидно, что с тех пор система амфибий 
претерпела огромный прогресс (сравни списки 
семейств в Табл. 1 и 4). Во времена А. Уоллеса 
(Wallace 1876b: 422), класс амфибий насчитывал 
около 700 видов, 152 рода и 22 семейства. В на- 
стоящее же время известны уже 7318 видов, т.е. 
почти в 10.5 раз больше; из них в отряде Anura — 
6431 вид, в отряде Caudata — 687 видов, а в отряде 
Gymnophiona — 200 видов (Frost 2014). С учётом 
принимаемой нами самостоятельности семейств 
Dicamptodontidae (Caudata) и  Discoglossidae 
sensu stricto (Anura) различают 75 семейств, из 
них 55 — у бесхвостых, 10 — у хвостатых и 10-у 
безногих амфибий. С учётом подсемейств эти 
цифры составляют 107 (Amphibia), 84 (Anura), 15 
(Caudata) u 10 (Gymnophiona). 

Количество публикаций по систематике амфи- 
бий быстро возрастает. В последнее десятилетие 
в системе этого класса животных произошли 
изменения, вполне сравнимые с теми, что были 
за предыдущую сотню лет. Во-первых, этому спо- 
собствовало интенсивное изучение земноводных 
в тропических и субтропических районах, при- 
ведшее к открытию множества новых таксонов, 
вплоть до новых семейств. 

Так, например, в штате Керала на юге Индии 
был обнаружен ранее неизвестный вид и род 
Nasikabatrachus sahyadrensis Biju et Bossuyt, 2003, 
который выделили в новое семейство бесхвос- 
тых амфибий Nasikabatrachidae Biju et Bossuyt, 
2003. Ha Гвианском щите на севере Южной Аме- 
рики также был найден новый род Ceuthomantis 
Heinicke, Duellman, Trueb, Means, MacCulloch et 
Hedges, 2009, послуживший основанием для соз- 
дания нового семейства лягушек Ceuthomantidae 
Heinicke, Duellman, Trueb, Means, MacCulloch et 
Hedges, 2009 (сейчас рассматривается Kak одно из 
подсемейств Craugastoridae). 

Совсем недавно был описан новый род чер- 
Bar — чикила, Chikila Kamei, San Mauro, Gower, Van 
Bocxlaer, Sherratt, Thomas, Babu, Bossuyt, Wilkinson 
et Biju, 2012, обитающий Ha северо-востоке Индии. 
Ha ero базе возникло новое семейство Chikilidae 
Kamei, San Mauro, Gower, Уап Bocxlaer, Sherratt, 
Thomas, Babu, Bossuyt, Wilkinson et Biju, 2012. 

Уже в текущем году тропический западно- 
африканский вид лягушек Petropedetes nanator 
(Boulenger, 1905) был обособлен в новый моно- 
типический род Odontobatrachus Barej, Schmitz, 
Günther, Loader, Mahlow et Rodel, 2014 и новое 
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монотипическое семейство Odontobatrachidae 
Barej, Schmitz, Günther, Loader, Mahlow et Ródel, 
2014. Эти примеры показывают современные 
успехи в выявлении новых таксонов на разных 
континентах. 

Во-вторых, серьёзные сдвиги в систематике 
амфибий на всех уровнях обусловлены широким 
применением молекулярных методов с охватом 
многих таксонов из разных частей мира. В на- 
стоящее время таксономические работы без при- 
менения различных молекулярных методов (на- 
пример, чисто морфологические исследования) 
появляются всё реже. 

В-третьих, выявлению новых таксонов, в 
том числе за счёт расщепления прежних групп, 
способствует использование кладистического 
(«филогенетического») подхода с соблюдением 
принципа строгой монофилии. Мы полагаем, что 
в систематике, помимо принципа ветвления, по- 
лезно учитывать и эволюционный возраст группы 
(время дивергенции). 

Применение соответствующих программ при- 
водит к тому, что систематика амфибий, в которой 
раньше определённое значение имел собственный 
опыт и <«чутьё» специалиста, всё более становится 
молекулярной и компьютерной и в этом смысле — 
«безличностной». 

Всё это заметно изменило бытовавшие даже 
относительно недавно представления о числе и 
составе семейств и родов амфибий мира (сравни: 
Frost 1985 и 2014). Особенно это касается струк- 
туры отрядов бесхвостых и безногих амфибий 
(Frost et al. 2006; Plótner et al. 2007; Blackburn апа 
Wake 2011; Pyron and Wiens 2011; Frost 2014). 
Появились даже сетования о некоем хаосе в со- 
временной таксономии амфибий (Duellman and 
Adler 2007: 2430), хотя можно говорить и о «таксо- 
номической революции»; впрочем, одно другому 
не мешает. 

Тем не менее современная классификация 
значительно более точно отражает эволюционные 
(временные) и географические (пространствен- 
ные) взаимоотношения живущих ныне амфибий, 
чем это было ранее в XIX и первой половине XX 
века. Поэтому не удивительно, что анализ совре- 
менных данных приводит к иным выводам как на 
уровне монофилетических семейств, так и OCO- 
бенно на уровне монофилетических родов. 

Согласно нашей концепции Палеарктики, фа- 
уна этой зоогеографической области насчитывает 


Л.Я. Боркин и С.Н. Литвинчук 


214 видов, объединённых в 46 родов и 17 семейств 
(Боркин и Литвинчук [Borkin апа Litvinchuk] 
2013, Приложение 2). Имеется другое, более ши- 
рокое понимание границ Палеарктики (Anthony 
её а]. 2008: 106), согласно которой ее населяют 
468 видов, 66 родов и 15 семейств. Увеличение 
объёма фауны у этих авторов произошло за счёт 
включения амфибий из тех районов Восточной 
Азии, которые мы относим к Ориентальной об- 
ласти. 

Мы обработали эти данные по фауне амфибий 
Палеарктики и других зоогеографических peruo- 
нов (Andreone et al. 2008; Bain et al. 2008; Bolaños 
et al., 2008; Church et al. 2008), опубликованные 
в той же книге “Threatened Amphibians of the 
World”. Выяснилось, что сходство Палеарктики 
с Неарктикой на уровне семейств по индексу 
Чекановского-Сёренсена меньше, чем сходство 
этих же зоогеографических регионов с соседними 
Ориентальной и Неотропической областями соот- 
ветственно (Табл. 6). Таким образом, несмотря на 
несколько иное понимание объёма батрахофаун 
регионов, данные указанных авторов подтвержда- 
ют самостоятельность Палеарктики и Неарктики, 
что противоречит признанию Голарктики. 

Построенная нами дендрограмма (Рис. 5), учи- 
тывающая распределение семейств амфибий по 
зоогеографическом регионам в книге “Threatened 
Amphibians of the World” (Табл. 6), в наглядной 
форме демонстрирует близость Палеарктики к 
Ориентальной области и Неарктики к Неотро- 
пической. Её главное отличие от наших данных 
(см. Рис. 3) заключается лишь в положении Аф- 
ротропической области. Таким образом, количе- 
ственный анализ независимого набора сведений, 
опубликованных другими авторами, подтвержда- 
ет наш вывод о самостоятельности Палеарктики 
и Неарктики и противоречит мнению о необходи- 
мости их объединения в единую Голарктику. 

Амфибии Палеарктики имеют ещё одну осо- 
бенность. Ни один их вид не проникает на терри- 
торию Неарктики и наоборот. Ранее А. Хейлприн 
(Heilprin 1883a: 329) ошибочно признавал таким 
видом «Капа temporaria (К. sylvatica)>. Однако 
сейчас эти лягушки относят к разным родам (см. 
c. 460). Он также считал палеарктическую зелё- 
ную лягушку «Rana esculenta> близкородствен- 
ной к неарктической «R. halecina Linnaes, 1766». В 
настоящее время различают большое число видов, 
ранее считавшихся «Rana esculenta», а К. halecina 
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Рис. 5. Сходство фаун амфибий разных зоогеографических областей (семейства) по значениям коэффициента Чекановского-Сё- 
ренсена, подсчитанным по данным Табл. 6. 

Fig. 5. Similarities between various zoogeographic regions based on amphibian families (the Czekanowski-Sorensen Coefficient) and 
calculated from the Table 6. 


Таблица 6. Сходство зоогеографических регионов (индекс HekagoBckoro- Cépencega) на уровне семейств амфибий (по данным 
Andreone et al. 2008; Bain et al. 2008; Bolaños et al., 2008; Church et al. 2008; Stuart et al. 2008). Пал — Палеарктика, Неа — Неарктика, 
Ори — Ориентальная, Афр — Афротропическая и Heo — Неотропическая области. 


Table 6. Similarity between zoogeographic regions based on amphibian families (calculated from Andreone et al. 2008; Bain et al. 2008; 
Bolaños et al., 2008; Church et al. 2008; Stuart et al. 2008). Pal — Palearctic, Nea — Nearctic, Ori — Oriental (= Indo-Malaysian), Afr — 
Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms. Above: numbers of families in common to two regions, below: values of the 


Czekanowski—Sorensen Coefficient. 








Регион Палеарктика Неарктика Ориентальное Афротропическое Неотропическое 
Керїоп Palearctic Nearctic Oriental Afrotropical Neotropical 
Пал Pal - 8 10 5 5 

Hea Nea 0.50 - 7 4 11 

Ори Ori 0.69 0.45 = 5 5 

Афр Afr 0.32 0.24 0.33 = 6 

Heo Neo 0.29 0.59 0.29 0.33 - 





принадлежит к группе Lithobates pipiens (ранее 
Rana pipiens group), которая He связана близким 
родством с зелёными лягушками Craporo Света. 
Такая же картина наблюдается и среди реп- 
тилий. Этим низшие наземные позвоночные 
отличаются от пресноводных рыб, птиц и млеко- 
питающих. Среди последних трёх групп известны 
виды с так называемым циркумполярным ареалом 
(например, в фауне тундры). Голарктическое 


распространение имеет также и целый ряд видов 
птиц и млекопитающих, обитающих в зоне хвой- 
ных лесов (Бобринский и Гладков [Bobrinsky 
апа Gladkov] 1961: 72 и другие; Дарлингтон 
[Darlington] 1966: 49; Второв и Дроздов [Vtorov 
and Drozdov] 1974). 

Уже во второй половине XIX века было o6- 
наружено, что наиболее богата амфибиями Не- 
отропическая область, тогда как Палеарктика и 
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Неарктика гораздо беднее по числу семейств и ро- 
дов (Wallace 1876b: 422; Табл. 4). Это полностью 
подтверждается и сегодняшними, несравнимо 
более обильными и надёжными данными (Табл. 
1, Приложение 1), в том числе и по числу видов 
(Duellman 1999, Fig. 1:1). 


Зоогеографические и эволюционные 
взаимосвязи амфибий Палеарктики 
и Неарктики 


Взаимоотношения между Палеарктикой и Не- 
арктикой имеют сложную и длительную историю, 
рассмотрение которой заслуживает отдельной 
большой работы. В очень конспективной форме 
можно отметить следующее. 

Развитие и становление современной фауны 
амфибий Северного полушария тесно связано с 
движением материковых плит. Современные ам- 
фибии, по различным оценкам, возникли во вто- 
рой половине палеозоя около 267—367 миллионов 
лет назад (Zhang et al. 2005: 395; Marjanovié and 
Laurin 2007: 371; Roelants et al. 2007: 889, Zhang 
and Wake, 2009: 500; San Mauro et al. 2005: 592, 
San Mauro 2010: 558). Тогда Ha Земле существо- 
вал единый суперматерик Пангея. Полагают, что 
три современных отряда амфибий образовались 
до того, как в юрском периоде (т.е. около 180—200 
миллионов лет назад) Пангея раскололась на 
два материка: Лавразию на севере и Гондвану на 
юге (San Mauro 2010: 558). Первый стал ареной 
жизни для хвостатых и бесхвостых амфибий, а 
второй — для бесхвостых и безногих (Zhang et al. 
2005: 399). 

В поздней юре (около 149—160 миллионов 
лет назад) Лавразия, в свою очередь, раздели- 
лась на Северную Америку, Европу и Азию. К 
концу мезозоя (около 65 миллионов лет на- 
зад) Европу населяли Salamandridae, Proteidae, 
Alytidae, Discoglossidae sensu stricto, Pelodytidae 
и Pelobatidae. В Азии обитали Cryptobranchidae, 
Hynobiidae, Bombinatoridae и Megophryidae, a в 
Северной Америке — Ambystomatidae, Amphiu- 
midae, Dicamptodontidae, Plethodontidae, Rhyaco- 
tritonidae, Sirenidae, Ascaphidae u Scaphiopodidae 
(Литвинчук [Litvinchuk] 2011; Martin and Sanchiz 
2014). 

Около 65—44 миллионов лет назад B Северную 
Америку из Южной, которая была частью Гондва- 
ны, проникли Bufonidae и Hylidae, которые затем 
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расселились в Европе и Азии (Pauly et al. 2004: 
2528, Pramuk et al. 2007: 80, Smith et al. 2007: 1194, 
Литвинчук [Litvinchuk] 2011: 157-158). Около 
66—55 миллионов лет назад к Азии «причалила» 
Индийская плита (часть Гондваны) с многочис- 
ленными представителями семейства Ranidae, 
которые затем попали в Азию, Европу и Северную 
Америку (Bossuyt and Milinkovitch 2001: 94, Van 
Bocxlaer et al. 2006, Wiens et al. 2009: 1218; JIur- 
винчук [Litvinchuk] 2011: 159). Таким образом, 
уже B палеоцене были сформированы основные 
группы амфибий, населяющие Палеарктическую 
и Неарктическую области. 

Ранее мы уже отметили, что общими для со- 
временных фаун этих обоих регионов являются 
лишь два или три рода амфибий. Рассмотрим их 
взаимоотношения более детально. 

1. Безлёгочные саламандры, Plethodontidae. 
Долгое время считали, что безлёгочные саламан- 
дры, обитающие на севере Калифорнии в США и 
в средиземноморской Европе (Италия, юго-вос- 
ток Франции и остров Сардиния), принадлежат к 
одному и тому же роду Hydromantes sensu lato. Од- 
нако итальянские герпетологи (Lanza and Vanni 
1981; Lanza et al. 1995) разделили его на два рода, 
один из которых включал только европейские 
виды, а другой — американские. 

Эту позицию поддержал ряд герпетологов, 
преимущественно в Европе. После обсуждения 
вопросов номенклатуры за 8 европейскими вида- 
ми закрепили название Speleomantes Dubois, 1984, 
тогда как 3 американских вида оставили в составе 
Hydromantes sensu stricto. Обе эти группы являют- 
ся сестринскими, вместе образуя монофилетиче- 
скую группу, и дивергировали, по молекулярным 
оценкам, в раннем эоцене примерно 50 (Wake et 
al. 2005: 546) или 41 миллион лет назад (Vieites et 
al. 2007: 19905-19906; Pyron and Wiens 2011: 551). 
В пределах европейского рода Speleomantes paa- 
личают два подрода: номинативный Speleomantes 
Dubois, 1984 и монотипический Atylodes Gistel, 
1848 (см., например: Dubois and Rafaélli 2012: 145). 

Соответственно распределение известных ви- 
дов по родам и подродам выгляделоследующим 06- 
разом. В Северной Америке обитают Hydromantes 
brunus Gorman, 1954, Hydromantes platycephalus 
(Camp, 1916) u Hydromantes shastae Gorman et 
Camp, 1953. В Европе распространены Speleoman- 
tes (Atylodes) genei (Temminck et Schlegel, 1838), 
Speleomantes (Speleomantes) ambrosii (Lanza, 1955), 
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Speleomantes (Speleomantes) flavus (Stefani, 1969), 
Speleomantes (Speleomantes) imperialis (Stefani, 
1969), Speleomantes (Speleomantes) italicus (Dunn, 
1923), Speleomantes (Speleomantes) sarrabusensis 
Lanza, Leo, Forti, Cimmaruta, Caputo et Nascetti, 
2001, Speleomantes (Speleomantes) strinatii (Aellen, 
1958) и Speleomantes (Speleomantes) supramontis 
(Lanza, Nascetti et Bullini, 1986). 

Tem He менее в США обычно Kak средиземно- 
морские, так и калифорнийские виды объединяют 
в один род Hydromantes sensu lato (Frost 1985: 590; 
Pyron and Wiens 2011: 551; Wake 2013: 329). 

Было предложено также рассматривать 
Hydromantes sensu stricto, Speleomantes и Atylodes 
в качестве трёх самостоятельных подродов рода 
Hydromantes sensu lato (Wake et al. 2005: 546; van 
der Meijden et al. 2009, fig. 2). Ha основании гене- 
тических дистанций их статус был повышен до 
трёх самостоятельных родов монофилетического 
надрода Hydromantes (Vieites et al. 2007, fig. 1). Од- 
нако затем сами же эти авторы отказались OT CBO- 
его мнения и вновь вернули указанные три рода 
в единый род Hydromantes sensu lato в качестве 
подродов (Vieites et al. 2011: 633; Wake 2013: 329). 

Таким образом, KOHCeHcyca по таксономии 
средиземноморско-калифорнийской группы без- 
лёгочных саламандр достичь пока не удалось. 
В любом случае ясно, что они представлены в 
рамках одной монофилетической ветви географи- 
чески и эволюционно обособленными группами, 
таксономический ранг которых дискуссионен. 

Любопытно, что палеарктический монотипи- 
ческий род Karsenia Min, Yang, Bonett, Vieites, 
Brandon et Wake, 2005, обнаруженный в южной 
Корее (Min et al. 2005), He только относится к тому 
же номинативному подсемейству Plethodontinae, 
что и надрод Hydromantes, но даже образует с ним 
одну кладу, составляя трибу Hydromantini Vieites, 
Roman, М. Wake et D. Wake, 2011 (cm. Vieites et 
al. 2007, fig. 1; Vieites et al. 2011: 631 и 633) или 
Karseniini Dubois et Rafaélli, 2012 (cm. Dubois and 
Rafaélli, 2012: 117, 118 и 145). Последнее название 
следует рассматривать Kak младший синоним. 

Однако, по другим молекулярным данным 
(Pyron and Wiens 2011: 551), Karsenia koreana Min, 
Yang, Bonett, Vieites, Brandon et Wake, 2005 попа- 
дает B группу североамериканских родов Ensatina 
Gray, 1850, Aneides Baird, 1849, Phaeognatus 
Highton, 1961 и Desmognathus Baird, 1850, ко- 
торая является сестринской по отношению к 
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Hydromantes sensu lato. Все вместе они формиру- 
ют подсемейство Plethodontinae (см. Pyron and 
Wiens 2011: 581). 

Предполагается, что общий для Karsenia и 
Hydromantes sensu lato предок отделился от других 
безлёгочных саламандр примерно 74—77 миллио- 
нов лет назад (Wake 2013: 332). Через Берингий- 
ский сухопутный мост в позднем мелу он проник 
из западной части Северной Америки в Азию, 
чему способствовал тёплый климат. В Азии эта 
предковая форма дала начало Karsenia и надроду 
Hydromantes, дивергенция которых оценивается в 
65 или 67—69 миллионов лет, т.е. поздним мелом 
(Vieites et al. 2007: 19906; Wake 2013: 332). 

Спустя некоторое время, развились особен- 
ности в морфологии и поведении, предковый 
Hydromantes распался на две линии. Одна из 
них, включающая нынешние подроды Atylodes + 
Speleomantes и сохранившая некоторые анце- 
стральные черты, затем расселилась на запад, 
попав в Европу после закрытия Тургайского 
пролива. Другая же линия (Hydromantes sensu 
stricto) через северо-восток Азии вернулась на за- 
пад Северной Америки, не оставив следов в Азии 
(Vieites et al. 2007: 19906; Wake 2013: 332). 

Расщепление Ha две европейские линии (ны- 
нешние подроды Atylodes и Speleomantes) про- 
изошло, вероятно, 16-17 миллионов лет назад, 
тогда как в Северной Америке диверсификация 
началась позже, примерно 8 миллионов лет назад 
(Wake 2013: 332). 

Впрочем, нельзя также исключать возможно- 
сти двойного попадания безлёгочных саламандр 
в Евразию. Надрод Hydromantes мог попасть из 
Северной Америки в Европу через североатлан- 
тический сухопутный мост, включая Гренландию 
и Исландию, а карсения — на восток Азии через 
Берингию (Lanza et al. 2006: 29-31). 

В этом смысле любопытны палеонтологиче- 
ские данные. Ископаемые остатки европейских 
Speleomantes известны примерно из двух десятков 
мест, главным образом, Италии (Лигурия и остров 
Сардиния), а также Франции (Приморские Аль- 
пы). Они датируются плиоценом — голоценом. 
Однако наиболее древняя находка была сделана 
в Словакии в центре Европе, т.е. вне Средизем- 
номорья, в отложениях начала среднего миоцена, 
возраст которых оценивается в 13.5—15.0 милли- 
онов лет (Venczel and Sanchiz 2005: 409; Martin 
and Sanchiz 2014). Takum образом, ранее виды 
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Speleomantes были распространены значительно 
шире, чем сейчас, и современный ареал этого рода 
можно рассматривать как реликтовый. 

2. Лягушки, Капа. В составе этого рода в на- 
стоящее время (Frost et al. 2006: 370; Frost 2014) 
насчитывают 48 видов, широко распространённых 
в Палеарктике, Ориентальной области (включая 
север Индокитая) и Неарктике (на западе Север- 
ной Америки). В умеренных широтах Евразии 
они известны под русским названием «бурые 
лягушки» (английский эквивалент — brown frogs, 
wood frogs, grass frogs), которые ранее обознача- 
лись как Rana temporaria group. Ha наш взгляд, к 
этой группе можно отнести порядка 35 видов. 

Электрофоретические и иммунологические 
исследования показали, что европейская травяная 
лягушка, Rana temporaria Linnaeus, 1758, которая 
является типовым видом рода, близка к несколь- 
ким видам из группы Rana boylii, обитающим на 
западе Канады и США, хотя и не входит непо- 
средственно в состав этой группы (Case 1978, fig. 
6; Post and Uzzell 1981: 179; Uzzell and Post 1986: 
420). Более поздние молекулярные данные под- 
твердили, что Rana temporaria в качестве сестрин- 
ской линии образует одну филетическую кладу с 
монофилетической группой Rana boylii. Эту кладу 
было предложено именовать Laurasiarana Hillis et 
Wilcox, 2005: 311. 

Американские виды, обозначаемые Kak Rana 
boylii group (Post and Uzzell 1981: 179; Hillis 
and Wilcox 2005: 304) или как самостоятельная 
секция Amerana Dubois, 1992 рода Rana, в свою 
очередь распадаются Ha две подгруппы (подроды 
по Dubois, 1992: 322). В одну из них входят соб- 
ственно Rana boylii Baird, 1854, Rana luteiventris 
Thompson, 1913 и Rana pretiosa Baird et Girard, 
1853, тогда Kak в другую —Rana aurora Baird et 
Girard, 1852, Rana cascadae Slater, 1939, Rana 
draytonii Baird et Girard, 1852 u Rana muscosa 
Camp, 1917 (cm. Hillis and Wilcox 2005: 307; Frost 
et al. 2006: 370; Frost 2014). 

Лесную лягушку, бывшую Rana sylvatica Le 
Conte, 1825, из-за её большого сходства с Rana 
temporaria долгое время считали типичным пред- 
ставителем бурых лягушек в Северной Америке 
(например, Dumas 1966: 71; Орлова и др. [Orlova 
et al.] 1978: 87; Green 1986, figs. 3—5; Dubois, 1992: 
333). Однако различные биохимические исследо- 
вания показали, что это внешнее сходство обман- 
чиво, а на самом деле лесная лягушка ближе к ви- 
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дам, обитающим на востоке континента, образуя 
сестринский вид к группе Rana catesbeiana или 
подроду Aquarana Dubois, 1992 (Post and Uzzell 
1981: 179; Hillis and Wilcox 2005: 304 u 306; Che 
et al. 2007a, fig. 3). Позже лесную лягушку вместе 
с этой группой и рядом других видов включили в 
американский род Lithobates Fitzinger, 1843 (см.: 
Frost et al. 2006: 249 и 369; Frost 2014), монофи- 
летический характер которого был подтверждён 
(Wiens et al. 2009: 10). 

Возраст расщепления на Rana и Lithobates, ко- 
торые, возможно, лишь подроды одного рода, оце- 
нивается с помощью молекулярной калибровки в 
21—22 миллиона лет, т.е. ранним миоценом (Wake 
2013: 333-334). Эти данные подтверждаются и 
палеонтологическими находками. Так, наиболее 
древние представители рода Капа (бурые лягуш- 
ки), по-видимому, существовали уже в раннем 
миоцене (MN 3) Германии (Rage and Roček 2003: 
152 и 154), т.е. около 18.0—20.5 миллионов лет на- 
зад, а Lithobates известны из раннего или среднего 
миоцена Флориды, около 15.5-19.0 миллионов 
лет назад (Martin et al. 2012: 171—172). 

Группа Rana boylii дивергировала от линии 
Rana temporaria, по иммунологическим данным, 
23—32 миллионов лет назад (Case 1978: 309), что 
считают завышенной оценкой, хотя датировка, 
полученная по митохондриальной ДНК, в 12 
миллионов лет явно занижена (Масеу еї а]. 2001: 
139). Возраст самой группы Rana boylii датируют 
в 8 миллионов лет (там же). 

Предполагается, что общий предок лягушек 
запада Северной Америки и бурых лягушек Ев- 
разии был широко распространён в Голарктике 
(Case 1978: 309) или что предок американских 
видов из группы Rana boylii sensu Hillis and Wilcox 
2005 попал B Северную AMepuky из Евразии 
(Case 1978: 309; Che et al. 2007а: 11). Согласно 
палеонтологическим данным, уже в позднем мио- 
цене (4.8—9.0 миллионов лет назад) Калифорнии 
группа Rana boylii была представлена вымершим 
видом Rana pliocenica Zweifel, 1954. В Европе и 
на Кавказе наиболее ранние ископаемые остатки 
современных видов бурых лягушек (Rana arvalis 
Nilsson, 1842; Капа macrocnemis Boulenger, 1885 
и Rana temporaria), а также сближаемой с ними 
вымершей Капа strausi Spinar, 1980 достоверно 
известны с плиоцена, MN 15-16 (cm. Sanchiz 
1998: 90—94; Rage and Roček 2003: 156; Roček and 
Sandera 2008: 137). 
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3. Квакши, Hyla. В настоящее время этот род 
насчитывает 35 видов, обитающих в Евразии, на 
северо-западе Африки и в Северной Америке 
или, используя зоогеографическую терминоло- 
rum, B Палеарктике, Ориентальной области и 
Неарктике (Приложение 1). В Старом Свете 18 
видов образуют две главные географически изо- 
лированные группы: на западе Палеарктики и на 
востоке Азии. 

На северо-западе Африки (Марокко, Алжир 
и Тунис) живёт только один вид — Hyla meridio- 
nalis Boettger, 1874. В центре и на юге Европы, a 
также в Передней Азии (включая Ближний Вос- 
ток, Кавказ, Турцию и Иран) распространены 8 
видов. Это — Hyla arborea (Linnaeus, 1758), Hyla 
intermedia Boulenger, 1882, Hyla meridionalis, Hyla 
molleri Bedriaga, 1890, Hyla orientalis Bedriaga, 
1890, Hyla sarda (De Betta, 1853) u Hyla savignyi 
Audouin, 1827. Ha Ближнем Востоке и ropHoM 
юго-западе Аравийского полуострова обитает 
Hyla felixarabica GvoZdík, Kotlík et Moravec, 2010. 

На востоке Азии различают 10 видов, хотя так- 
сономически они ещё нуждаются в тщательном 
изучении. Это — Hyla annectans (Jerdon, 1870), Hyla 
chinensis Günther, 1858, Hyla hallowellii Thompson, 
1912, Hyla immaculata Boettger, 1882, Hyla japonica 
Günther, “1858” [1859], Hyla sanchiangensis Pope, 
1929, Hyla simplex Boettger, 1901, Hyla suweonensis 
Kuramoto, 1980, Hyla tsinlingensis Liu et Hu, 1966 и 
Hyla zhaopingensis Tang et Zhang, 1984. 

Долгое время все виды Старого Света объеди- 
нялись в единую группу Hyla arborea, хотя род- 
ственные связи между ними, особенно в аспекте 
широкого географического обособления, не были 
достаточно проанализированы (Боркин [ВогКїп] 
1984: 65). Обычно полагали, что эта группа когда- 
то имела американского предка, в олигоцене 
через Берингию проникшего в Евразию (Зауабе 
1973: 414, 427, 436), хотя высказывалось предпо- 
ложение и об обратном направлении расселения 
(Дарлингтон [Darlington] 1966: 130). 

Однако на основании строения хромосом Ка- 
рен Андерсон выделила две группы видов, каждая 
из которых объединяла как североамериканских, 
так и евразиатских квакш. По её данным (Anderson 
1991, table II), в одну группу попали Hyla japonica 
и корейская Hyla suweonensis, a в другую — eB- 
ропейские Hyla arborea, Hyla meridionalis и Hyla 
savignyi, a также китайская Hyla chinensis и Hyla 
hallowellii c островов Рюкю. 
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Молекулярные данные подтвердили наличие 
двух филетических линий среди евразиатских 
квакш с разными эволюционными корнями (Fai- 
vovich et al. 2005: 124 и 126; Smith et al. 2006: 2441; 
Hua et al. 2009, fig. 3; Wiens et al. 2010: 881). Hyla 
japonica и Hyla suweonensis были включены в co- 
став североамериканской Hyla eximia group, тогда 
Kak все остальные виды Евразии оставлены в 
Hyla arborea group (Faivovich et al. 2005: 124, 126, 
appendix 1). Однако можно выделить и третью 
группу Hyla chinensis, в которую входят, помимо 
этого вида, также и Hyla annectans, Hyla hallowellii, 
Hyla sanchiangensis, Hyla simplex, Hyla tsinlingensis 
и Hyla zhaopingensis (cm. Hua et al. 2009: 253; Wiens 
et al. 2010: 881; Боркин и Литвинчук 2013: 538). 

Позже Hyla japonica, Hyla suweonensis и Hyla 
immaculata были выделены в отдельную группу 
Hyla japonica среди североамериканских видов 
(Hua et al. 2009, fig. 3). Более того, эти авторы об- 
ратили внимание на любопытную зоогеографиче- 
скую особенность. По их мнению, на территории 
Китая группа Hyla japonica из трёх видов распро- 
странена в Палеарктике, тогда как более много- 
численные азиатские виды группы Hyla arborea 
обитают в Ориентальной области, если принимать 
горный хребет Циньлин (Tsinling Mountains) за 
границу между этими двумя зоогеографическими 
областями (Hua et al. 2009: 257). 

Такая же ситуация существует и в Японии: Ha 
севере живут квакши Hyla japonica, а на островах 
Рюкю — Hyla hallowellii из группы Hyla arborea 
(Hua et al. 2009: 257). Это совпадает с принятой 
нами южной границей Палеарктики в Восточной 
Азии (см. Borkin 1999: 347; Боркин и Литвинчук 
[Borkin and Litvinchuk] 2013: 517). 

Поскольку было общепринято, что в Евразию 
квакши попали из Северной Америки, а обе выяв- 
ленные группы существовали и в Америке, то это 
предполагает двойное заселение оттуда квакшами 
Евразии (Anderson 1991: 324), которое, возмож- 
но, осуществлялось через Берингию в олигоцене 
(Borkin 1999: 356). Принимая такое расселение 
через Пацифику, нельзя, однако, исключать и по- 
падания квакш в Евразию через североатлантиче- 
ский мост (Faivovich et al. 2005: 124). 

В другой молекулярной работе в совокупности 
с экологическим моделированием (Smith et al. 
2006: 2443) были даны возможные оценки важ- 
нейших событий в эволюции и расселении голар- 
ктических квакш. Род Hyla появился в Северной 
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Америке, возможно, примерно 33 миллиона лет 
назад, после чего последовала первая колони- 
зация Евразии. С учётом палеонтологических 
данных расщепление между квакшами Европы 
(запада Палеарктики) и Восточной Азии в группе 
Hyla arborea было датировано 23—28 миллионами 
лет назад. Диверсификация внутри европейских 
древесных лягушек началась 21-25 миллионов 
лет назад, а среди восточноазиатских — 18—22. 

Второе проникновение в Азию, как полагают, 
произошло не менее чем 18.1—18.9 миллионов лет 
назад, после отщепления линии Hyla japonica от 
североамериканских видов. Таким образом, засе- 
ление квакшами Азии осуществлялось дважды, а 
Европы — лишь один раз (Smith et al. 2006: 2446). 
Это, между прочим, предполагает, что обе коло- 
низации проходили через Берингию. Заметим, 
что наиболее древние достоверные ископаемые 
остатки квакш рода Hyla в Северной Америке 
датируются олигоценом, а в Европе — миоценом 
(Sanchiz 1998: 85—86). 

Мосты. Таким образом, приведённые три слу- 
чая показывают, что за последние 100 миллионов 
лет фаунистический обмен между Палеарктикой 
и Неарктикой проходил в обоих направлениях — 
как на восток, так и на запад, причём неодно- 
кратно. Так, например, древние представители 
семейства Salamandridae проникли в Северную 
Америку из Евразии. Возраст расщепления ев- 
разийской и североамериканской линий этого 
семейства оценивается в 56-70 миллионов лет 
(Литвинчук [Litvinchuk] 2011: 155; Wake 2013: 
333). В противовес им безлёгочные саламандры 
продвигались сначала из Америки в Азию, а по- 
том — наоборот (см. с. 459). 

Квакши рода Hyla проникли из Северной Аме- 
рикив Евразию. Лягушки семейства Ranidae sensu 
stricto, ископаемые остатки которых известны в 
Европе с позднего эоцена (Sanchiz 1998: 89), т.е. 
порядка 38—41 миллиона лет назад, неоднократно 
проникали через Азию в Северную Америку, а 
оттуда — обратно (Литвинчук [Litvinchuk] 2011: 
159; Wake 2013: 334). 

В прошедшие геологические эпохи фаунисти- 
ческий обмен между Северной Америкой и Ев- 
разией мог осуществляться тремя сухопутными 
путями (Sanmartin et а]. 2001; Wake 2013; Brikiatis 
2014). Однако возможности расселения были 
ограничены, поскольку эти мосты действовали 
лишь в определённые периоды времени. Следует 
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также помнить, что длительное геологическое 
время как Северная Америка, так и Евразия каж- 
дая морями были разделены на два материка (за- 
падный и восточный). 

Берингийский сухопутный мост (Bering route) 
между западом Северной Америки и востоком 
Азии возникал и исчезал несколько раз. Впервые 
он появился в среднем мелу и исчез в палеоцене 
(100-65 миллионов лет назад), вновь образо- 
вался в позднем олигоцене и просуществовал до 
начала миоцена (28—20 миллионов лет назад), а 
затем с конца раннего до начала среднего миоце- 
на (20—14 миллионов лет назад). Все эти этапы 
были использованы млекопитающими и рассма- 
триваются как вполне возможные для амфибий, 
исходя из молекулярных датировок и в целом 
пока скудных палеонтологических данных (Wake 
2013: 332). 

Тем не менее палеогеографические рекон- 
струкции ранних этапов существования Берингии 
некоторыми авторами оспариваются (см. Brikiatis 
2014, fig. 7). На основании климатических и па- 
леонтологических данных в палеоцене выделяют 
два тёплых «временных окна» для обмена биотой 
между материками: примерно 65.5 миллионов лет 
назад, что частично совпадает с мостом Де-Гера 
(см. ниже), и 58 миллионов лет назад (Brikiatis 
2014: 1038). 

Нынешний Берингийский пролив открылся 
в позднем плиоцене, около 3.5 миллионов лет 
назад, но сухопутная связь тихоокеанской Север- 
ной Америки с крайним северо-востоком Азии 
возникала и в плейстоцене во время оледенений 
(Sanmartin et al. 2001: 348), хотя вряд ли она мог- 
ла использоваться амфибиями для расселения по 
тундровым ландшафтам. 

Сухопутный путь через северную Атлантику 
имел два варианта, которые были разобщены не 
только по месту своего расположения, но и во 
времени, в отличие от того, что полагали ранее 
(Brikiatis 2014: 1047—1048). Реальность транс- 
атлантических мостов доказывается различными 
данными по исторической геологии и палеонто- 
логии (Sanmartin et al. 2001; Brikiatis 2014). 

Первый по времени и более северный из них 
получил название сухопутный мост Де-1ёра (De 
Geer Land Bridge или De Geer route) и до недав- 
них пор был менее известен в биогеографической 
литературе. Он сформировался в результате тек- 
тонического поднятия шельфа Баренцева моря 
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(Brikiatis 2014: 1048) и связывал восток Северной 
Америки через Гренландию с Фенноскандией. 
Данные по геотектонике и палеогеографии указы- 
вают на то, что этот сухопутный путь действовал 
с конца мела (поздний маастрихт) до самого ран- 
него палеоцена, т.е. примерно 71—63 миллиона лет 
назад ( Brikiatis 2014: 1048). 

Выделяют два «временных окна», подтверж- 
дённые палеонтологическими данными по рас- 
тениям и позвоночным животным, когда клима- 
тические условия для обмена фауной и флорой 
были наиболее благоприятными: это — 69.0 и 65.5 
миллионов лет назад (Brikiatis 2014: 1038). Для 
амфибий этот путь считают более проблематич- 
ным (Wake 2013: 332-333), хотя данный вопрос 
требует своего дальнейшего изучения. 

Второй сухопутный путь — мост Тиле (Thulean 
Land Bridge, по-видимому, от названия городка 
Туле в Гренландии) пролегал южнее и соединял 
восток Северной Америки Гренландско-Шот- 
ландским хребтом с Британией и Францией, про- 
ходя через современные Гренландию, Исландию и 
Фарерские острова в Шотландию. Полагают, что 
этот мост образовался после погружения моста 
Де-Гера и в наибольшей степени существовал в 
конце палеоцена — раннем эоцене (в виде двух 
фаз или «эпизодов»), примерно 57 и 56 миллио- 
нов лет назад, что подверждается ископаемыми 
остатками млекопитающих и рептилий (Brikiatis 
2014: 1038 и 1049). 

В заключение отметим, что сценарии, пред- 
лагающие историческое расселение той или иной 
группы амфибий из Евразии в Северную Аме- 
рику или наоборот, всё ещё остаются в большой 
степени лишь более или менее правдоподобными 
гипотезами, которые в будущем могут быть замет- 
но модифицированы или даже пересмотрены. По- 
учительный пример этому предоставляют жабы 
семейства Bufonidae. 

Долгое время преобладало мнение (например, 
Savage 1973: 424; Borkin 1999: 355), что жабы быв- 
шего рода Bufo sensu lato, широко представленные 
в Северном полушарии в Старом и Новом Светеи 
в настоящее время растасованные по ряду близко- 
родственных родов, попали в Евразию из Север- 
ной Америки через Берингию. Предполагалось 
даже, что это вселение проходило неоднократно, 
не менее чем тремя линиями, и через Евразию 
жабы достигли Африки (Blair 1972: 333 и 339, fig. 
18—1). 
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Однако была высказана и противоположная 
точка зрения, по которой жабы возникли в Аф- 
pue, оттуда попали в Евразию, где широко pac- 
селились и через Берингию колонизировали Се- 
верную Америку (Tihen 1962: 182; Maxson 1984: 
353; см. Pauly et al. 2004, fig. 1). 

Недавно была выдвинута ещё одна гипотеза 
(Pramur et al. 2008, fig. 3), согласно которой семей- 
ство Bufonidae, возникшее в позднем мелу в Юж- 
ной Америке, широко распространилось благодаря 
своим уникальным способностям к колонизации, в 
том числе из Северной Америки через Берингию в 
Евразию. Здесь произошла диверсификация древ- 
них линий, и в эоцене жабы вернулись в Северную 
Америку, дав там начало новым родам (около 43.3 
миллионов лет назад). Какой из трёх сухопутных 
мостов был использован, авторам осталось неяс- 
ным (Pramur et al. 2008: 79). 

Ha основании молекулярных данных транс- 
берингийскую колонизацию Евразии поддержали 
и другие авторы (Van Bocxlaer et al. 2009: 6), да- 
тируя её поздним олигоценом. Однако эти авторы 
привели доказательства в пользу лишь одной 
(единственной) инвазии жаб в Евразию, отвергли 
возврат одной из их линий обратно в Северную 
Америку, а также предположили, что, попав в 
Евразию, жабы широко расселились в южных 
широтах, проникнув в Юго-Восточную Азию, на 
Индостан и в Африку. 

Недавно, основываясь на находках жаб в 
палеоцене Франции (около 57 миллионов лет 
назад) и молекулярных данных, С.Н. Литвинчук 
({Litvinchuk] 2011: 157-158) предположил, что 
представители семейства Bufonidae проникли по 
мосту Туле в конце палеоцена из Северной Аме- 
рики в Европу, затем попали в Африку, а впослед- 
ствии расселились по Евразии. 

Таким образом, мы видим, что весьма инте- 
ресная проблема обмена фаунами между Север- 
ной Америкой и Евразией ещё далека от своего 
окончательного решения, по крайней мере, для 
амфибий, и требует дальнейших тщательных и 
многосторонних исследований. 
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Приложение 1. Распределениеродовамфибий позоогеографическим регионам. Пал – Палеарктика, Неа — Неарктика, 
Ори – Ориентальная (= Индо-Малайская), Афр – Афротропическая (= Эфиопская) и Нео – Нетропическая 
области; + = присутствует, – = отсутствует, е = эндемик. *Справа (в скобках) приведены фаунистические данные и 
подсчёты в случае принятия II варианта южной границы Неарктики (без южной Флориды и южной оконечности 
полуострова Калифорния; см. с. 443). 


Appendix 1. Distribution of amphibian genera in zoogeographic regions. Symbols in columns: Pal means Palearctic, Nea — 
Nearctic, Ori — Oriental, Afr — Afrotropical (= Ethiopian), and Neo — Neotropical realms; e means a genus endemic to given 
realm. *In columns faunistic data and calculations based on the II variant of the southern border of the Nearctic Realm (the 
southern parts of Florida and California peninsulae excluded; see p. 443) are situated to the right. 





Род (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Adp (Afr) Heo (Neo) 
CAUDATA 
Ambystomatidae 





Ambystoma — + - - + 
Amphiumidae 

Amphiuma - e(*) - - — (+) 
Cryptobranchidae 

Andrias + - + - - 

Cryptobranchus - e - - - 
Dicamptodontidae 

Dicamptodon - e - - - 
Hynobiidae 
Hynobiinae 

Batrachuperus t - + - - 





Hynobius t = + = _ 
Afghanodon е = - _ _ 
Iranodon e = = = _ 
Liua – = e 
Pachyhynobius - = e = _ 
Pseudohynobius = = е 
Ranodon е = = = = 
Salamandrella е = = = _ 
Onychodactylinae 
Onychodactylus е = = ES E 
Plethodontidae 
Hemidactyliinae 
Batrachoseps = е = = Е 
Bolitoglossa - = - 2 d 
Bradytriton - - Е = е 
Chiropterotriton = 2 = = е 
Cryptotriton — = = = е 
Dendrotriton — = e 
Eurycea — e(+) = = - (+) 
Gyrinophilus — е = = ч 
Hemidactylium - e Е = _ 
Nototriton - = — = 
Nyctanolis — = = = 
Oedipina z с = _ 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) 


Пал (Pal) 


Hea (Nea) 


Ори (Ori) 


Agp (Afr) 


Heo (Neo) 





Parvimolge 
Pseudoeurycea 
Pseudotriton 
Stereochilus 
Urspelerpes 
Plethodontinae 
Aneides 
Desmognathus 
Ensatina 
Hydromantes 
Karsenia 
Phaeognathus 
Plethodon 
Speleomantes 
Proteidae 
Necturinae 
Necturus 
Proteinae 
Proteus 
Rhyacotritonidae 
Rhyacotriton 
Salamandridae 
Pleurodelinae 
Calotriton 
Cynops 
Euproctus 
Ichthyosaura 
Lissotriton 
Neurergus 
Notophthalmus 
Ommatotriton 
Pleurodeles 
Taricha 
Triturus 
Echinotriton 
Laotriton 
Pachytriton 
Paramesotriton 
Tylototriton 
Salamandrinae 
Chioglossa 
Lyciasalamandra 
Mertensiella 
Salamandra 
Salamandrininae 


oo oo + Oo 


оо 


ооо о 


ооо о о о о 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 





Salamandrina e — = m m 
Sirenidae 

Pseudobranchus = е (+) — _ - (+) 

Siren + + 





о 


Итого (Total): 25 24 12 12/16 





Endemics (%) 21 (84) 20(84)-16(67) 8 (83) 0 9 (75/56) 





ANURA 
Allophrynidae 
Allophryne = = — Е à 
Alsodidae 
Alsodes — = = Z е 
Eupsophus — = = = 
Limnomedusa — = — _ 
Alytidae 
Alytes е = = = = 
Aromobatidae 
“Prostherapis” dunni — = = = ё 
Allobatinae 
Allobates — = = E ё 
Anomaloglossinae 
Anomaloglossus - = = = е 
Rheobates Е — — E e 
Aromobatinae 
Aromobates — - — = е 
Mannophryne = e - = Е 
Arthroleptidae 
Arthroleptinae 
Arthroleptis - 2 = e = 
Cardioglossa = = = 
Astylosterninae 
Astylosternus = = = 
Leptodactylodon — = _ 
Nyctibates - = = 
Scotobleps = = = 
Trichobatrachus Е = _ 
Leptopelinae 
Leptopelis - = _ е Е 
Ascaphidae 
Ascaphus = е = = = 
Batrachylidae 
Atelognathus Е = = = 
Batrachyla = = - Z 
Chaltenobatrachus — = — Е 
Hylorina — = _ = 
Bombinatoridae 
Barbourula - = е = _ 
Bombina + = + 2 Е 
Brachycephalidae 
Brachycephalus — - — — B 
Ischnocnema Е = = = B 


o 
| 


ooo 0 O 
| 


ooo 0 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Brevicipitidae 
Balebreviceps Е = = 
Breviceps = = = 
Callulina - = E 
Probreviceps = — = 
Spelaeophryne - = = 
Bufonidae 

Adenomus = Z e = а 
Altiphrynoides - E E е _ 
Amazophrynella - - = Е " 
Amietophrynus + — 
Апахутиз = е (+) = _ - (+) 
Andinophryne - E 
Ansonia - — ё Е _ 
Atelopus = = _ = " 
Barbarophryne e 
Bufo + = ES Е B 
«Bufo» pentoni - = + + Е 
Bufoides = = " Е Е 
Bufotes + = 4 Е _ 
Capensibufo = = z 
Churamiti = = z 
Dendrophryniscus = = = 
Didynamipus = — = 
Duttaphrynus - Е + 
Epidalea e = 2 E E 
Frostius = = = EN è 
Ghatophryne = = e Е Е 
Incilius = ГЕ _ E T 
Ingerophrynus = — е _ _ 
Laurentophryne - = e à _ 
Leptophryne = = e Е = 
Melanophryniscus - - E _ B 
Mertensophryne - = _ е Е 
Metaphryniscus Е = = Е 
Nannophryne = E. = - 
Nectophryne - = E ё 
Nectophrynoides - - _ é _ 
Nimbaphrynoides = = _ А 
Oreophrynella = = _ _ 
Osornophryne = = = = 
Parapelophryne - - é 
Pedostibes m E e _ 2 
Pelophryne = — e 
Peltophryne = Li _ = А 
Phrynoidis - = E E _ 
Poyntonophrynus - - Е à _ 
Pseudobufo = — E 2 Е 





оооо 0 
| 





| oo 
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| 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Rhaebo - — - - е 
Rhinella — + - - + 
Sabahphrynus — — е - — 
Schismaderma — — – е – 
Strauchbufo e Е Е - Е 
Truebella - — - – е 
Vandijkophrynus — — – е 
Werneria -= - — е — 
Wolterstorffina - — - e 
Xanthophryne - - e - - 
Calyptocephalellidae 
Calyptocephalella - - - - 
Telmatobufo - — - - 
Centrolenidae 
Ikakogi - — - - e 
Centroleninae 
Centrolene - - - - 
Chimerella - - - - 
Cochranella - — - - 
Espadarana – – - - 
Nymphargus - — - - 
Rulyrana - - - - 
Sachatamia - — - - 
Teratohyla - - - - 
Vitreorana — E — — 
Hyalinobatrachinae 
Celsiella - — - - 
Hyalinobatrachium = = - — 
Ceratobatrachidae 
"Ingerana" baluensis - = e - Е 
Platymantis = = + = -= 
Ceratophryidae 
Ceratophrys = = = = 
Chacophrys - — - - 
Lepidobatrachus – - - – 
Conrauidae 
Conraua = = = е = 
Craugastoridae 
“Eleutherodactylus” biliniatus — = = = e 
Ceuthomantinae 
Ceuthomantis — — - - 
Dischidodactylus - Е - - 
Pristimantis = = = = 
Yunganastes -= — — — 
Craugastorinae 
Craugastor — + — — 
Haddadus — — – - 
Strabomantis - - - — 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Род (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Holoadeninae 

Barycholos - - - - 
Bryophryne - = = = 
Euparkerella - - - - 
Holoaden - – – – 
Hypodactylus - - - - 
Lynchius - - - - 





Niceforonia - - – – 

Noblella - - - - 

Oreobates = -= = = 

Phrynopus = — = = 

Psychrophrynella = Е Е - 
Cycloramphidae 


© © CO CO og O OOO 0 O 


Cycloramphus - — - - 
Thoropa - - - - e 
Zachaenus - - - — е 
Dendrobatidae 
Colostethinae 


e 


Ameerega — — - - 
Colostethus - - - - 
Epipedobates - - - - 
Silverstoneia – - - - 


оо о о 


Dendrobatinae 
Adelphobates - - - - 
Andinobates - – - – 
Dendrobates - - - - 
Excidobates - - - - 
Minyobates = — -= — 
Оорһага - — - - 
Phyllobates = = = = 
Ranitomeya — — — — 

Ну1охайпае 
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Hyloxalus = = = = é 
Dicroglossidae 
Dicroglossinae 
Allopaa = = e = _ 
Chrysopaa = E e E Е 
Euphlyctis 
Fejeroarya 
Hoplobatrachus = ES + + _ 





Limnonectes — — F — — 
Minervarya = — е = — 


Nannophrys - — е - - 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 


Nanorana + — + — — 





Ombrana = = е 
Quasipaa = = е = = 
Sphaerotheca - - e 
Occidozyginae 
Ingerana = = 
Occidozyga - = е = -= 
Discoglossidae 
Discoglossus e = = = = 
Latonia e - = = = 
Eleutherodactylidae 
Eleutherodactylinae 
Diasporus — = = = е 
Eleutherodactylus = + = = 
Phyzelaphryninae 
Adelophryne - = = = 
Phyzelaphryne = = = = 
Heleophrynidae 
Hadromophryne Е = = е -= 
Heleophryne = - = е = 
Hemiphractidae 
Cryptobatrachus - = = = 
Flectonotus E = = = 
Ей лапа = = = = 
Gastrotheca - = = = 
Hemiphractus = Е = = 
Stefania - = = = 
Hemisotidae 
Hemisus = = = е = 
Hylidae 
Hylinae 
Acris - e (+) L = = 
Anotheca - = 
Aparasphenodon = - = = 
Aplastodiscus Е - = = 
Argenteohyla - = = = 
Bokermannohyla = = = = 
Bromeliohyla - = = = 
Charadrahyla - = = = 
Corythomantis = = = = 
Dendropsophus Е - = = 
Diaglena = = = Е 
Dryaderces Е = = = 
Duellmanohyla - = = = 
Ecnomiohyla = - = = 
Exerodonta = = = — 
Hyla + + + — 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Род (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
“Hyla” imitator - - - - 
Hyloscirtus = — = = 
Hypsiboas = - Е - 
Isthmohyla - - - - 
Itapotihyla - - = = 
Lysapsus 2 - = Е 
Megastomatohyla - - - - 
Myersiohyla - - - - 
Nyctimantis = = = = 
Osteocephalus - - - - 
Osteopilus - t - - 
Phyllodytes - - - - 
Phytotriades - - - - 
Plectrohyla Е - - - 





ооо -Oo00 0000000 


Pseudacris = е = = 
Pseudis = = = = 
Ptychohyla — — - - 
Scarthyla - — - - 
Scinax — — — — 
Smilisca - + Е - 
Sphaenorhynchus — - = - 
Tepuihyla - - Е - 
Tlalocohyla - - Е - 
Trachycephalus = = -= = 
Triprion = = = = 
Xenohyla - - - - 
Phyllomedusinae 
Agalychnis - - - - 
Cruziohyla - - Е - 
Phasmahyla - - - - 
Phrynomedusa - - - - 
Phyllomedusa = -= = = 
Hylodidae 
Crossodactylus = — = = 
Hylodes = = = = 
Megaelosia — - = = 
Hyperoliidae 
Acanthixalus — — Е 
Afrixalus - - Е 
Alexteroon - - - 
Arlequinus - – – 
Callixalus - - - 
Chrysobatrachus - - - 
Cryptothylax - Е = 
Heterixalus = — = 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 


Hyperolius - - m e = 
Kassina E = = 
Kassinula = = = 
Morerella = = = 
Opisthothylax = = = 
Paracassina Е = = 
Phlyctimantis = = = 
Semnodactylus = E = 
Tachycnemis = = = 
Leptodactylidae 
Leiuperinae 
Edalorhina = = = = 
Engystomops = = = = 
Physalaemus = = = = 
Pleurodema = = = = 
Pseudopaludicola = - = _ 
Leptodactylinae 
Adenomera = = = _ 
Hydrolaetare = = = = 
Leptodactylus - + - = 
Lithodytes = = = = 
Paratelmatobiinae 
Crossodactylodes - — = = 
Paratelmatobius = = = = 
Rupirana = = = = 
Scythrophrys = = = = 
Mantellidae 
Boophinae 
Boophis - = = е = 
Laliostominae 
Aglyptodactylus = = Е е _ 
Laliostoma = = = 
Mantellinae 
Blommersia = = E 
Boehmantis = = = 
Gephyromantis — = = 
Guibemantis = = = 
Mantella = = = 
Mantidactylus = = = 
Spinomantis = = = 
Tsingymantis = = = 
Wakea = = = 
Megophryidae 
Borneophrys - Е 
Brachytarsophrys = = 
Leptobrachella = = 
Leptobrachium = = 
Leptolalax = = 
Megophrys - = 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Род (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Ophryophryne = = e _ E 
Oreolax - = e zs E 
Scutiger + = + = — 

Micrixalidae 
Micrixalus E E e 2 E 
Microhylidae 
Adelastes - Е = = e 
Asterophryinae 
Callulops = = + = _ 
Gastrophrynoides ЕЕ = e — _ 
Oreophryne = = + = = 
Cophylinae 
Anodonthyla - - = 
Cophyla = = = 
Madecassophryne - = = 
Platypelis E = _ 
Plethodontohyla - - = 
Rhombophryne = - 2 
Stumpffia - = E 
Dyscophinae 
Dyscophus - - E e _ 
Gastrophryninae 
Arcovomer — ЕЕ E = 
Chiasmocleis = = = _ 
Ctenophryne = = = = 
Dasypops = = = = 
Dermatonotus = = = = 
Elachistocleis = = Е = 
Gastrophryne = + E E 
Hamptophryne - = = _ 
Hypopachus — + = _ 
Myersiella ES = = 25 
Stereocyclops - = = = 
Hoplophryninae 
Hoplophryne Е 2 = е = 
Parhoplophryne = = es e = 
Kalophryninae 
Kalophrynus - = е = = 
Melanobatrachinae 
Melanobatrachus = = e = e 
Microhylinae 
Calluella Е = 
Chaperina — = 
Glyphoglossus E = 
Kaloula + = 
Metaphrynella = = 
Microhyla Е = 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Micryletta - = e = = 
Phrynella = - 
Ramanella - - 
Uperodon - – 
Otophryninae 

Otophryne - — - - 

Synapturanus = = = = 
Phrynomerinae 

Phrynomantis - — = e = 
Scaphiophryninae 

Paradoxophyla = — = e = 

Scaphiophryne - - - e - 
Nasikabatrachidae 

Nasikabatrachus - - e - - 
Nyctibatrachidae 

Lankanectes - - e - – 

Nyctibatrachus - - e - - 
Odontobatrachidae 

Odontobatrachus - — - e - 
Odontophrynidae 

Macrogenioglottus = - Е - 

Odontophrynus - — - - 

Proceratophrys = -= = = 
Pelobatidae 

Pelobates e – = - – 
Pelodytidae 

Pelodytes e - = = - 
Petropedetidae 

Artholeptides - - - e - 

Ericabatrachus - = - e – 

Petropedetes - - – е – 
Phrynobatrachidae 

Phrynobatrachus - — Е е - 
Pipidae 

Hymenochirus - - Е е - 

Pipa – – – – е 

Pseudhymenochirus - - - e - 

Xenopus — — — e — 
Ptychadenidae 

Hildebrandtia = - Е е – 

Гапғағапа — — — e — 

Ptychadena - - - e - 
Pyxicephalidae 
Cacosterninae 

Amietia m — = 

Anhydrophryne Е — Е 

Arthroleptella - — - 

Cacosternum — — — 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Ори (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 


Microbatrachella - - — e — 





Natalobatrachus - — - e 
Nothophryne - — - e - 
Poyntonia = = = е — 
Strongylopus - - -= e 
Tomopterna — — – е 
Pyxicephalinae 
Aubria Е - = 


о 
| 


Pyxicephalus - — Е е - 
Ranidae 
Amolops – – 
Babina - – 
Clinotarsus - - 
Glandirana + - 
Huia -= -= 
Humerana — — 


+оо +оо о 
| 
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Hylarana = -= 
Lithobates — + – – + 
Meristogenys -= – 
Odorrana — - 
Pelophylax + - 
Pseudorana – - 


оо + Фо 
+ 
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Pterorana — — 
Rana + + + = = 


Sanguirana = Е + = — 





Staurois -= — e — -= 
Ranixalidae 

Indirana - — е - - 
Rhacophoridae 
Buergeriinae 

Buergeria + T + = = 
Rhacophorinae 

Beddomixalus - — е = - 





Chiromantis — — + + — 
Feihyla Е - 
Ghatixalus - - 
Gracixalus — — 
Kurixalus - - 
Liuixalus — - 
Mercurana _ — 
Nyctixalus — — 
Philautus — - 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 





Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Opu (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 





Polypedates - — е — = 


Pseudophilautus - — 
Raorchestes - - - - 
Rhacophorus + - 
Taruga Е – 
Theloderma - - 


Rhinodermatidae 


оо + 00 
| 
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Insuetophrynus - = Е - e 

Rhinoderma - — - - e 
Rhinophrynidae 

Rhinophrynus - + - - + 
Scaphiopodidae 

Scaphiopus - t - - + 

Spea — + - Е + 
Sooglossidae 

Sechellophryne - - - e - 

Sooglossus - — - e - 
Telmatobiidae 

Telmatobius - - - - e 








Итого (Total): 23 19 98 105 179/181 





Endemics (%) 8 (35) 4 (21)-2 (11) 74 (76) 98 (93) 166 (93/92) 





GYMNOPHIONA 
Caeciliidae 
Caecilia - = = = е 
Oscaecilia = = Е = в 
Chikilidae 
Chikila = = e = = 
Dermophiidae 
Dermophis = = = = ё 
Geotrypetes - — = e = 
Gymnopis = == = "s e 
Schistometopum = = = e = 
Herpelidae 
Boulengerula E = = e = 
Herpele - = = e = 
Ichthyophiidae 
Ichthyophis = = e = = 
Uraeotyphlus = = е = = 
Indotyphlidae 
Gegeneophis = = e = _ 
Grandisonia = = Е е = 
Hypogeophis = = _ е = 
Idiocranium = = = e e 
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Приложение 1 (Продолжение) / Appendix 1 (Continued) 




















Pog (Genus) Пал (Pal) Hea (Nea) Opu (Ori) Афр (Afr) Heo (Neo) 
Indotyphlus - - e = - 
Praslinia = = - e - 
Sylvacaecilia - - - e - 

Rhinatrematidae 
Epicrionops Е - - = е 
Rhinatrema - — - - e 
Scolecomorphidae 
Crotaphatrema - - - e - 
Scolecomorphus - - - e - 
Siphonopidae 
Brasilotyphlus - - = = e 
Luetkenotyphlus - — Е — е 
Microcaecilia - - – – е 
Mimosiphonops - - – – е 
Siphonops - - - - e 
Typhlonectidae 
Atretochoana - - – – е 
Chthonerpeton - - - - e 
Nectocaecilia - - - - e 
Potamotyphlus - — -= = e 
Typhlonectes - — Е — е 
Итого (Тоїа1): 0 5 11 16 
Endemics (%) 0 5 (100) 11 (100) 16 (100) 
ИТОГО (TOTAL) 48 43 115 116 207/213 
ENDEMICS (%) 29 (60) 25 (58) - 18 (42) 87 (76) 109 (94) 191 (92/90) 





